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Вступ 

 

Однією з найважливіших екологічних проблем сучасного індустріального 

світу є забруднення біосфери важкими металами (ВМ). Метали, концентрація 

яких перевищує 5 г/см3, умовно називають важкими, вони входять до складу 

різних хімічних сполук і є невід’ємними природними складовими земної кори. 

ВМ як одні з головних забруднювачів навколишнього середовища потрапляють 

у ґрунт, водойми та атмосферу в результаті природних процесів (вивітрювання 

гірських порід, вулканічна активність), а також внаслідок діяльності людини 

(видобуток корисних копалин, металургія та хімічна промисловість, транспорт, 

застосування мінеральних добрив). Швидкий розвиток промислового 

виробництва й транспорту спричинює різке зростання вмісту ВМ на 

урбанізованих територіях, поблизу видобувних кар’єрів та виробничих 

потужностей електростанцій, магістралей наземного транспорту, летовищ 

(Жовинский, Кураева, 2002). ВМ належать до агресивних чинників забруднення 

біосфери, набувають серйозну екологічну загрозу через свою токсичність. Важкі 

метали викликають мутагенні, генотоксичні й цитотоксичні ефекти у тварин, 

людей і рослин, забруднюють воду, атмосферу і ґрунт (Ackova, 2018; 

Emamverdian et al., 2015). Високі концентрації ВМ негативно впливають на 

морфологічну будову (Zhang et al., 2011), накопичення біомаси (Ghavri, Singh, 

2012), фотосинтез (Mathur et al., 2016), транспорт органічних речовин і 

мінеральне живлення (Vernay et al., 2007; Zhao et al., 2012), функціонування 

сигнальних систем і стресостійкість (Титов и др., 2011, 2014; Opdenakker et al., 

2012), водний обмін рослин (Mukhopadhyay, Mondal, 2015). Вони впливають на 

шляхи MAPK (мітоген-активованої протеїнкінази) сигналінгу та інші сигнальні 

процеси, змінюють розподіл Ca2+ та активність Ca2+-зв’язуючих протеїнів, 

індукують продукування активних форм кисню (АФК) (Kosakivska et al., 2021; 

Lander, 1997; Opdenakker et al., 2012; Титов и др., 2014). Навіть у незначних 

концентраціях ВМ здатні впливати на ріст і розвиток рослин, гальмувати 

процеси диференціації, подовження та поділу клітин (D'Emilio et al., 2012; 

Doncheva et al., 2005; Feigl et al., 2013; Huang et al., 2012; Kelepertzis, 2014; Potters 

et al., 2007). Тривалість перебування іонів важких металів у ґрунті значно більша, 

ніж в інших частинах біосфери. Ґрунт є основним джерелом надходження 

мікроелементів у харчові ланцюги (Біланич, 2008). Із ґрунту ВМ абсорбуються 

кореневими системами рослин, гальмують процеси росту і розвитку, призводять 

до значних втрат врожаю (Світовий та ін., 2014). 
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Корені регулюють поглинання металу, змінюючи надходження іонів за 

участі білків-транспортерів металу в плазмалемі, посилюючи зв’язуючий ефект 

клітинної стінки, або обмежуючи та уникаючи поглинання металу. У цитоплазмі 

пептидні хелатори зв’язуються з металами і транспортують їх до органел. Під час 

транспірації метали виводяться через ксилему. У клітинах листків метали 

транспортуються шляхом регульованої мережі мембранних транспортерів і 

хелаторів (Рисунок). 

 

 

Рисунок. Поглинання важких металів з ґрунтового розчину та їхня мобілізація 

рослинами. 

 

У відповідь на дію ВМ у рослинному організмі формуються реакції-

відповіді, дослідження яких має вирішальне значення для пошуку шляхів 

підвищення стресостійкості, збільшення продуктивності рослин, очищення 

забруднених ґрунтів і водойм. Враховуючи значний вплив ВМ на метаболізм, не 

дивно, що рослини створили низку різних механізмів, щоб адаптуватися до 

присутності ВМ і зробити їх менш шкідливими. 

В останні роки активно вивчається роль фітогормонів в індукції та 

інтеграції захисних реакцій рослин на дію ВМ (Bücker-Neto et al., 2017; Rajewska 

et al., 2016; Sah et al., 2016). Виконуючи функції сигнальних молекул, вони 

виступають головним засобом, за допомогою якого рослини реагують на 

абіотичні та біотичні стреси (Белявская и др., 2018; Косаківська та ін., 2019в; 
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Chan, 2012; Colebrook et al., 2014; Nishiyama et al., 2011; Xu et al., 2016). 

Встановлено, що екзогенні фітогормони здатні підвищувати інтенсивність 

захисних реакцій на дію ВМ (Agami, Mohamed, 2013; Al-Hakimi, 2007; El-Monem 

et al., 2009; Kosakivska et al., 2019; Masood et al., 2016; Zhu et al., 2012, 2013). 

Зокрема, були зафіксовані фітопротекторні ефекти абсцизової (АБК) (Pantin et 

al., 2013; Vasyuk et al., 2019) і саліцилової (СК) кислот (Metwally et al., 2003). 

Індоліл-3-оцтова кислота (ІОК) разом із селеном пом’якшувала дію арсенідів 

(Pandey, Gupta, 2015), брасиностероїди (БС) індукували синтез 

металозв’язуючих пептидів фітохелатинів (Bajguz, 2002), гібереліни (ГК) і 

цитокініни (ЦК) також були причетні до формування стресостійкості (Al-Hakimi, 

2007; El-Monem et al., 2009; Gangwar et al., 2010; Masood et al., 2016; Zhu et al., 

2012). 

Дослідження останніх років розширили наше уявлення про те, як 

фітогормони можуть регулювати та інтегрувати відповіді на різні екологічні 

сигнали, щоб підтримувати життєві процеси рослин на оптимальному рівні. 

Метою цієї монографії були аналіз і узагальнення новітніх літературних 

відомостей та результатів власних досліджень про особливості функціонування 

основних класів фітогормонів, їхню взаємодію за дії токсичних концентрацій 

ВМ; обговорення ролі фітогормонів у захисних механізмах, зменшенні їхньої 

токсичності, формування стійкості рослин до її дії. 
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РОЗДІЛ 1. ФІТОГОРМОНАЛЬНА РЕГУЛЯЦІЯ ПРОЦЕСІВ РОСТУ 

ТА РОЗВИТКУ РОСЛИН 

 

1.1. Абсцизова кислота 

 

Абсцизова кислота (АБК) задіяна в регуляції цілої низки метаболічних і 

фізіологічних процесів, серед яких дозрівання та проростання насіння, перехід у 

стан спокою, формування кореневої системи, набуття стресостійкості (Войтенко, 

Косаківська, 2016). За хімічною структурою АБК є сесквітерпеном (С15). 

Виділяють цис- і транс-ізомери АБК, які відрізняються просторовим 

положенням карбоксильної групи біля другого атома вуглецю (рис. 1.1). 

Домінуючим у вищих рослин є активний цис-ізомер АБК, тоді як транс-ізомер 

представляє неактивну форму гормону (Piotrowska, Bajguz, 2011). 

 

 

Рис. 1.1. Структурні формули ізомерів абсцизової кислоти: А – активна форма 

(S)-цис-АБК, Б – неактивна форма (R)-цис-АБК, В – фізіологічно неактивна 

форма (S)-2-транс-АБК, яка здатна перетворюватися в активну цис-форму і 

навпаки (адаптовано за Taiz, Zeiger, 2003). 

 

Під час дозрівання насіння обидва ізомери АБК проявляють фізіологічну 

активність (Taiz, Zeiger, 2003). Вміст і співвідношення ізомерів АБК визначають 

інтенсивність процесів біосинтезу, кон’югації та деградації, компартментації й 

транспортування (Crozier et al., 2000; Ross et al., 2004).  

Основний кон’югат АБК – глюкозиловий ефір АБК (β-Д-глюкопіранозид 

АБК) – утворюється в результаті взаємодії складного ефіру абсцизової кислоти з 

D-глюкозою (рис. 1.2). Ця малоактивна сполука акумулюється у вакуолях і 

належить до транспортних форм гормону (Xu et al., 2014). 
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Рис. 1.2. Структурна формула глюкозилового ефіру абсцизової кислоти 

(адаптовано за Piotrowska, Bajguz, 2011). 

 

Ключову роль у глюкозилюванні АБК відіграє ензим АБК-

глюкозилтрансфераза (АBA-GTase); а 2-транс-(+)-АБК є найефективнішим 

субстратом для перетворення вільних форм у кон’юговані (Xu et al., 2002). 

Вивільнення гормону з глюкозилового ефіру відбувається шляхом гідролізу в 

присутності ензиму β-глюкозидази, гени якої локалізовані в ендоплазматичному 

ретикулумі (AtBG1) та вакуолях (AtBG2) (Lee et al., 2006; Xu et al., 2012). 

Встановлено, що в період старіння рослин глюкозиловий ефір АБК 

накопичується в клітинній стінці та вакуолях і транспортується АБК-

транспортерами із цитозолю клітин кореня до паренхімних клітин ксилеми й 

вивільняється в судини (Lopez-Carbonell et al., 2009). Завдяки гідрофільним 

властивостям глюкозиловий ефір АБК рухається акропетально ксилемою стебла. 

В апопласті листка відбувається розщеплення цієї з’язаної форми АБК з 

утворенням вільних форм, які транспортуються до мезофілу (Osakabe et al., 2014; 

Sauter et al., 2002). Катаболізм АБК відбувається шляхом етерифікації гормону 

до глюкозилового ефіру та шляхом гідроксилювання з утворенням фазеєвої 

(ФК), дигідрофазеєвої (ДФК) та епідигідрофазеєвої (епі-ДФК) кислот (Xu et al., 

2002). ФК присутня в рослинних тканинах у незначній кількості, тоді як ДФК та 

її кон’югати накопичуються за стресів і під час проростання насіння (Harris, 

Dugger, 1986; Mimura et al., 2010; Xiong, Zhu, 2003). У плодах Citrus sinensis, 

Lycopersicon esculentum, Arabidopsis thaliana, Cicer arietinum, посухостійкого 

Hordeum vulgare і Brassica napus ідентифіковано метаболіт АБК – неофазеєву 

кислоту (неоФК), котра синтезується альтернативним метаболічним шляхом 
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гідроксилювання АБК через 9´-ОН-АБК (Nambara, Marion-Poll, 2005; Xiong, Zhu, 

2003; Zhou et al., 2004). Показано, що для молодого насіння характерний високий 

вміст АБК і нео-ФК, тоді як для зрілого, навпаки, низький. У невеликих 

кількостях у проростках Pisum sativum і Lycopersicon esculentum знайдені інші 

метаболіти АБК: 7´-ОН-АБК, цис- і транс-1´,4´-діол-АБК, які є першими 

проміжними сполуками на шляху перетворення АБК на ДФК, оминаючи стадію 

утворення ФК (López-Carbonell et al., 2009; Nambara, Marion-Poll, 2005). 

 

Біосинтез, транспорт та сигналінг 

АБК синтезується прямим і непрямим шляхами. У про- й еукаріот та 

деяких фітопатогенних грибів гормон утворюється з активного ізопрену 

ізопентенілпірофосфату, попередником якого є три молекули мевалонової 

кислоти (Endo et al., 2014; Newman, Chappell, 1999). Низький вихід АБК (0,5–

0,6%), який спостерігається під час прямого синтезу, обумовлений кількома 

обставинами, а саме: конкуренцією з іншими терпеноїдами за спільного 

попередника, низькою проникністю мевалонової кислоти та незначною 

швидкістю біосинтезу самого гормону (Hirai et al., 2000; Izquierdo-Bueno et al., 

2018; Takino et al., 2018). На AБК-дефіцитних мутантах кукурудзи, томатів, 

тютюну, картоплі, ячменю та Arabidopsis thaliana показано, що біосинтез 

гормону непрямим шляхом реалізується в пластидах під час розщеплення С40 

каротиноїдів, попередником яких є β-каротин (Finkelstein, 2013).  

Біосинтез АБК (рис. 1.3) починається з ізопреноїдних дереватів 

пластидного метил-D-еритритол-4-фосфату в пластидах і продовжується в 

цитоплазмі (Finkelstein, 2013). Перший етап синтезу, який полягає в перетворенні 

зеаксантину на транс-віолаксантин, відбувається в пластидах та каталізується 

зеаксантин-епоксидазою. Наступний етап цис-ізомеризації транс-віолаксантину 

полягає в утворенні 9′-цис-віолаксантину або 9′-цис-неоксантину. Після цього 9-

цис-епоксикаротиноїди діоксигенази (NCED) розщеплюють цис-ізомери 

віолаксантину і неоксантину до ксантоксину, який експортується до цитоплазми 

(Seiler et al., 2011). Перетворення ксантоксину в абсцизовий альдегід 

каталізується коротколанцюговими дегідрогеназа/редуктазами (Gonzalez-

Guzman et al., 2002). Окислення абсцизового альдегіду до АБК каталізується 

ферментами родини альдегідоксидаз (Seo et al., 2000). 
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Рис. 1.3. Шлях біосинтезу АБК. Біосинтез АБК відбувається каротиноїдним 

шляхом і починається в пластидах з перетворення β-каротину (C40) на ксантоксин 

(C15). У цитоплазмі за участі алкогольдегідрогенази і альдегідоксидази 

ксантоксин перетворюється в AБК. Перетворення 9′-цис-неоксантину та 9′-цис-

віолаксантину на ксантоксин за допомогою 9-цис-

епоксикаротиноїддиоксигенази обмежує швидкість біосинтезу АБК. Катаболізм 

AБК контролюється шляхами кон'югації та гідроксилювання. АБК 

перетворюється на глюкозиловий ефір за допомогою УДФ-

глюкозилтрансферази, тоді як ферменти β-глюкозидази (AtBG1 і AtBG2) 

перетворюють глюкозиловий ефір АБК на активну форму гормону. АБК 

катаболізується до фазеєвої кислоти за допомогою цитохром-Р450 

монооксигенази. Фазеєва кислота, в свою чергу, за допомогою редуктази 

перетворюється на дигідрофазеєву кислоту, яка з участю глюкозилтрансферази 

– на глюкозид дигідрофазеєвої ксилоти (ДФК-4-O-β-D-глюкозид). Курсивом 

червоного кольору на рис. 3 позначені мутації, які індукують дефекти біосинтезу 

АБК (адаптовано за Chen et al., 2020). 

 

АБК синтезується в листках, корені, стеблі, плодах, однак головним сайтом 

утворення гормону є хлоропласти, судинна система та замикаючі клітини 
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продихів, а накопичується АБК здебільшого у вакуолях (Aslam et al., 2022; 

Boursiac et al., 2013: Sakata et al., 2014).  

АБК транспортується в акропетальному та базипетальному напрямках 

судинами ксилеми та флоеми в усі органи рослини з участю білкових 

транспортерів (Sakata et al., 2014; Seo, 2014). Транспортери АБК локалізовані на 

плазматичній мембрані, мембранах тонопластів, пероксисом, хлоропластів і 

мітохондрій (Boursiac et al., 2013; Kretzschmar et al., 2011). АБК знаходиться в 

рослинах в іонній (AБК−) і протонованній (AБКH) формах. Остання пасивно 

дифундує через плазматичну мембрану (Karuppanapandian et al., 2017). Активний 

транспорт АБК забезпечується АТФ-зв’язаними касетними транспортерами 

родин ABC, нітратними транспортерами родини NRT1 і пептидними 

транспортерами родини PTR (рис. 1.4) (Hewage et al., 2020). 

 

 

 

Рис. 1.4. Білки-транспортери абсцизової кислоти: АВСG22, 25, 30, 31, 40 – АТФ-

залежні касетні транспортери АБК родини АВС підродини ABCG; ABCC1-2 – 

АТФ-залежні касетні транспортери АБК-ГЕ родини АВС підродини ABCС; 

NPF1.1, 2.5, 3.1, 4.1, 4.2, 4.5, 5.1, 5.2, 5.3, 5.7 – транспортери нітратів і пептидів 

родини NTF/NPF відомі як ABA-Importing Transporters (AIT1); MRP1-2 – АТФ-

залежні касетні транспортери АБК-ГЕ родини АВС підродини ABCC/MRP 

(адаптовано за Hewage et al., 2020). 

 

У функціонуванні сигнального шляху АБК (рис. 1.5) задіяні білки-

рецептори гормону PYR/PYL/RCAR, корецептори PP2Cs (білкові фосфатази), 

кінази SnRK2 (протеїнкінази, пов’язані з SNF1) та ABI5/ABF (фактори 
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транскрипції). Рецептори PYR/PYL взаємодіють з PP2Cs, вивільняючи кінази 

SnRK2s від секвестрації з PP2Cs (Ali et al., 2020; Hewage et al., 2020). Активовані 

АБК протеїнкінази SNRK2 регулюють трансдукцію АБК сигналінгу шляхом 

фосфорилювання факторів зв’язування елементів відповіді АБК (Kobayashi et al., 

2005) та активують калієві іонні канали (Sato et al., 2009; Weiner et al., 2010). 

 

 

 

Рис. 1.5. Компоненти сигнального шляху абсцизової кислоти: A – за відсутності 

AБК кінази SnRK2 дефосфорилюються PP2Cs, передача сигналу не відбувається; 

Б – за присутності AБК PP2Cs інгібуються комплексами PLYs-ABК, кінази 

SnRK2 вивільняються і утворюється каскад факторів транскрипції, що змінює 

активність транспортерів НAДФH, відбувається фосфорилювання факторів 

транскрипції з наступною транскрипцією генів, відповідальних за відповідь на 

AБК. У продихах іонні канали замикаючих клітин забезпечують контроль 

транспірації (адаптовано за Hewage et al., 2020). 

 

Функціональна активність 

АБК відіграє важливу роль упродовж життєвого циклу рослини: від стадії 

одноклітинної зиготи і до зрілої багатоклітинної рослини (рис. 1.6). 
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Рис. 1.6. Абсцизова кислота регулює перебіг різних фаз росту і розвитку рослин. 

AБК підтримує ріст стовбурових клітин і первинний ріст коренів, гальмує втрату 

вологи, індукує синтез воску та закриття продихів. АБК впливає на спокій 

бруньок, старіння листків, розпад крохмалю та транслокацію вуглецю. АБК 

захищає рослини від посухи, регулює накопичення LEA протеїнів і проліну 

(адаптовано за Chen et al., 2020). 

 

Під час дозрівання насіння АБК запобігає передчасному проростанню, 

посилює накопичення запасних речовин, індукує стійкість до зневоднення, 

експресує гени LEA протеїнів (Hewage et al., 2020). Перший максимум у 

накопиченні гормону спостерігається на початку дозрівання насіння, коли 

завершується поділ клітин ембріону, а їхній розмір збільшується завдяки 

накопиченню поживних речовин. Другий максимум припадає на період пізньої 

фази дозрівання насіння, коли гормон індукує перехід у стан спокою, або 

проростання. В сприйнятті AБК-сигналу задіяний PYL5 рецептор АБК 

(Finkelstein, 2013). У фазах інтенсивного поділу клітин і диференціації тканин, 

формування зародка й ендосперму вміст АБК знижується, тоді як після 

припинення поділу клітин і під час акумуляції запасних речовин він зростає 

(Taiz, Zeiger, 2003). АБК регулює акумуляцію та транспорт вуглеводів, ліпідів і 

амінокислот, експресує синтез LEA протеїнів (Finkelstein et al., 2002), які 

накопичуються під час висихання насіння та у вегетативних тканинах за умов 

посухи і зневоднення (Bray, 2002; Hasegawa et al., 2000). Під час зневоднення 

пригнічується метаболізм, насіння переходить у стан спокою, вміст АБК 
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поступово зменшується (Chandrasekaran et al., 2014; Taiz, Zeiger, 2003). АБК 

виступає в ролі ключового регулятору спокою насіння, а джерелом ендогенного 

вмісту гормону є виключно ембріон (Frey et al., 2004; Karssen et al., 1983).  

АБК гальмує розвиток пророслого насіння в разі негативного впливу 

навколишнього середовища (Barrero et al., 2005; Hwang et al., 2018; Wu et al., 

2019). АБК причетна до забарвлення насіннєвої шкірки, розтріскування 

насіннєвих коробочок і появи корінців на ранніх стадіях дозрівання насіння 

(Finkelstein, Lynch, 2000; Frey et al., 2004). При взаємодії з цитокінінами та 

гіберелінами АБК індукує спокій бруньок за умов низької температури (Taiz, 

Zeiger, 2003).  

AБК контролює ріст і будову кореневої системи. Взаємодіючи з іншими 

гормонами, пригнічує видовження і диференціацію кореневих клітин, регулює 

перехід від проліферації до диференціювання та розвиток бічних коренів (Harris, 

2015). Здатність AБК уповільнювати клітинний цикл, стримувати проліферацію 

клітин кореня має важливе значення для визначення розмірів бічних коренів (De 

Smet, 2006). В апікальній меристемі кореня АБК пригнічує поділ клітин, 

експресуючи інгібіторні протеїнкінази (Takatsuka, Umeda, 2014).  

Інгібування росту первинного кореня обумовлено індукованим АБК 

накопиченням АФК, а також є результатом крос-току між АБК та ауксинами. 

АФК активують іонні Ca2+-канали, що призводить до підвищення рівня кальцію 

в клітинах і гальмування росту коренів (Sun et al., 2018). За умов водного стресу 

АБК сприяє розвитку гідрофобних суберинових бар’єрів у коренях, які 

контролюють рівні води та поживних речовин (Yoshiba et al., 2019). 

АБК регулює процеси старіння листків, задіяна у деградації хлорофілу та 

синтезі крохмалю (Gao et al., 2016), спрямовує енергетичний потік від вихідних 

тканин (старіючих листків) до тканин-поглиначів (спляче насіння й квіткова 

меристема) (Zhao et al., 2016, 2017). АБК залучена до формування кутикулярного 

воску, який блокує втрату води листками та стеблами, завдяки чому 

підвищується посухостійкість Thalmann (Abdullah et al., 2021; Gui et al., 2016; 

Zhao et al., 2017). За дії осмотичного стресу АБК прискорює деградацію 

крохмалю, сприяє експорту цукрів з тканин листків до поглинаючих тканин 

кореня (Thalmann et al., 2016). 

Реакції на стрес, опосередковані AБК, обумовлюють виживання рослин. 

Серед них найбільш дослідженими є закриття продихів. Завдяки зменшенню 

апертури продихів гальмується транспірація, зменшуються втрати води, 

запобігається проникнення патогенів (Munemasa et al., 2015). За умов посухи 

АБК індукує антиоксидантний захист, посилює активність 
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супероксиддисмутази, пероксидази, каталази, аскорбатпероксидази і 

глутатіонредуктази, впливає на експресію генів біосинтезу аквапоринів (Zhou et 

al., 2019). АБК задіяна в регуляції процесів формування та дозріванні плодів, 

обпадання квіткових оранів (Liao et al., 2018; Zhao et al., 2018). У старіючих 

листках A. thaliana спостерігалась експресія генів, які кодують синтез ферментів 

біосинтезу AБК (Buchanan-Wollaston et al., 2005). 

 

 

1.2. Ауксини 

 

Ауксини – слабкі органічні кислоти з ароматичним скелетом та залишком 

карбонової кислоти. Вони регулюють ріст і розвиток рослин, спрямовують 

метаболічні та фізіологічні процеси, формують реакції на зовнішні впливи. У 

меристемах ауксини регулюють поділ, подовження та диференціацію клітин, 

впливають на органогенез та архітектуру пагонів і коренів. Роль ауксинових 

градієнтів у регуляції росту та розвитку рослин обумовлюється комбінацєю 

транспортних потоків гормону, ауксиновим сигналінгом та взаємодією з іншими 

фітогормонами. Більшість природних ауксинів – індоліл-3-оцтова (ІОК), індоліл-

3-масляна (ІМК), 4-хлоріндол-3-оцтова (4-CI-ІОК) та індоліл-3-пропіонова 

(ІПрК) кислоти містять індольне кільце, натомість у фенілоцтової кислоти 

(ФОК), ауксину а (ауксентриолова кислота), ауксину b (ауксенолонова кислота) 

та фенілмасляної кислоти (ФМК) індольного кільця немає (Korasick et al., 2013) 

(рис. 1.7). 

Вміст активних ауксинів у тканинах не перевищує 25% загального вмісту 

цих гормонів. Кон’юганти з глюкозою, аспарагіновою кислотою, 

олігосахаридами, нуклеїновими кислотами, пептидами, гліканами та білками 

утворюють своєрідне депо, яке використовується для підтримки гомеостазу 

активного ауксину і слугує транспортною формою (Korasick et al., 2013). 

Найпоширенішими кон’югатами ІОК є 1-O-індол-3-ацетил-β-D-глюкоза, аланіл-

ІОК, лейцил-ІОК, фенілаланіл-ІОК і міо-інозітол (Bartel, 1997; Kowalczyk et al., 

2003; Ludwig-Müller, 2011) та довголанцюгові ауксини – індолілмасляна та 

індолілпіровиноградна кислоти (Bajguz, Piotrowska, 2009; Tognetti et al., 2010). 

Утворення глікозидів каталізується UDP-глікозилтрансферазами (Jackson et al., 

2001), а формування амідних кон’югатів – специфічними синтазами 

амінокислотних кон’югатів ІОК із родини GH3 (GRETCHEN HAGEN 3) 

(Staswick et al., 2005; Jain et al., M., 2006; Jiang et al., 2020). 
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Рис. 1.7. Структурні формули природних і синтетичних ауксинів. Ауксини, які 

можна виявити в рослинних тканинах, представлені фізіологічно активними 

речовинами – індоліл-3-оцтовою (IОК), 4-хлорідоліл-3-оцтовою та 

фенілоцтовою кислотами, а також неактивними попередниками ІОК – індоліл-3-

масляною й індоліл-3-пропіоновою кислотами. До синтетичних ауксинів 

відносять фізіологічно активні – 2,4-дихлорфеноксиоцтову і нафтилоцтову 

кислоти, а також неактивний попередник – 2,4-дихлорфеноксимасляну кислоту 

(адаптовано за Enders, Strader, 2015). 

 

Біосинтез і сигналінг 

Синтез ауксину відбувається триптофан-незалежним та триптофан-

залежним шляхами (Casanova-Sáez, Voß, 2019; Zhao, 2018). Найпоширенішим 

ауксином є індоліл-3-оцтова кислота, яку знайдено у бактерій, грибів, спорових 

і насіннєвих рослин, комах і людей (Ross, Reid, 2013). ІОК синтезується з 

амінокислоти триптофану в два етапи. Перший полягає у видаленні аміногрупи 

та утворенні індоліл-3-пірувату (ІПрК), другий – у декарбоксилюванні ІПрК та 

утворенні ІОК (рис. 1.8). 
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Рис. 1.8. Триптофан-залежний шлях біосинтезу індоліл-3-оцтової кислоти у 

рослин. Ауксин синтезується з триптофану, проходячи через два хімічні 

перетворення. Першим є відщеплення аміногрупи за допомогою 

амінотрансфераз родини TAA. Продуктом цієї реакції є індоліл-3-піруват. 

Другим перетворенням є окислювальне декарбоксилювання індоліл-3-пірувата, 

яке каталізують флавіновмісні монооксигенази родини YUC. Продуктами 

реакції є індоліл-3-оцтова кислота, вуглекислий газ та вода (адаптовано за Zhao, 

2014). 

 

Цей консервативний двоступеневий шлях біосинтезу ауксину присутній у 

всіх представників рослинного царства (Zhao, 2014). Ферменти, рецептори та 

білки-транспортери, задіяні у біосинтезі гормону, локалізовані в хлоропластах, 

цитоплазмі, мембранах ендоплазматичного ретикулюму й мітохондріях, тоді як 

власне ІОК та її метаболіти транспортуються і зберігаються в апопласті й 

вакуолях (Ljung, 2013.; Mateo-Bonmatí et al., 2019). Сайт синтезу ауксину 

знаходиться в апікальній меристемі пагонів та коренів, а також у молодих 

частинах пагона та листка (Olatunji et al., 2017; Wanga et al., 2015). Інгібування 

синтезу ауксину в коренях не компенсується за рахунок синтезу в наземній 

частині рослини, і навпаки (Chen et al., 2014; Cheng et al., 2006).  

Більшість кон’югатів ІОК утворюється шляхом прямого приєднання 

молекули ауксину до різних речовин (Ljung, 2013; Rampey et al., 2004). У вищих 

рослин знайдено три основні форми ауксинових кон’югатів: складні ефіри 

простих і довголанцюгових вуглеводів, аміднозв’язані амінокислотні (ІОК-аа) та 

аміднозв’язані пептидні й білкові кон’югати (Korasick et al., 2013; Ludwig-Müller, 

2011). Кон’югація ІОК з аспартатом (Asp), цистеїном (Cys), гістидином (His), 

ізолейцином (Ile), лізином (Lys), проліном (Pro), триптофаном (Trp) і валіном 

(Val), різними спиртами і цукрами є одним із способів інактивації гормону. 

Натомість кон’гати з аланіном (Ala), лейцином (Leu), фенілаланіном (Phe), 

аспарагіном (Asn), глутаміном (Gln), глутаміновою кислотою (Glu), гліцином 

(Gly), метіоніном. (Met), серином (Ser), треоніном (Thr) і тирозином (Tyr), міо-

інозітолом та пептидами утворюють форми тимчасового збереження, які можуть 
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генерувати вільну ІОК шляхом гідролізу (Casanova-Sáez, Voß, 2019; Olatunji et 

al., 2017). 

Ефірні кон’югати з цукрами є джерелом ІОК під час проростання насіння 

(Jakubowska, Kowalczyk, 2004; Ljung et al., 2001). Синтез кон’югатів відбувається 

переважно в цитоплазмі, після чого вони розподіляються всередині клітин і між 

органами рослини. Окремі кон’югати представляють проміжну форму деградації 

ауксину. ІОК може незворотньо інактивуватися через окислення та кон’югацію 

з аспартатом і глутаматом. Такі кон’югати ауксину руйнуються після утворення 

ІОК (Ludwig-Müller, 2011). У рослинних тканинах у слідових кількостях 

присутній метиловий ефір ІОК (МеІОК), який утворюється в результаті 

метилювання ІОК специфічною карбоксилметилтрансферазою AMT1. Екзогенні 

ІОК і МеІОК інгібували видовження первиного корення та гіпокотиля у рослин 

арабідопсису. Більш виразними виявились ефекти кон’югату ІОК. Експресія гену 

IAMT1 призводила до появи фенотипів з різною курчавістю листків та 

фертильністю (Qin et al., 2005). До активних ауксинів належать також 4-

хлоріндол-3-оцтова (4-Cl-IОК), індоліл-3-масляна (ІМК) і фенілоцтова кислоти 

(ФОК) (Gomes, Scortecci, 2021; Hammad et al., 2003; Sauer et al., 2013; Simon, 

Petrášek, 2011; Tivendale et al., 2012). 

Індоліл-3-масляна кислота має подібну до ІОК молекулярну будову за 

виключенням двох метиленових груп у бічному ланцюгу (рис. 1.7) (Damodaran, 

Strader, 2019; Dong et al., 2018). ІМК після b-окислення вуглецевого бічного 

ланцюга трансформується в ІОК (Damodaran, Strader, 2019). За вмістом ІМК 

поступається ІОК, проте є ефективнішою за ІОК (Fattorini et al., 2017; Aihebaier 

et al., 2019). ІМК ідентифікована у рослинах кукурудзи (Zea mays), гороху (Pisum 

sativum) та Arabidopsis thaliana, а її ефект коренеутворення встановлений на 

рослинах перця Capsicum annum (Ellendula et al., 2016), Arabidopsis thaliana 

(Fattorini et al., 2017), хурми Diospyros kaki (Mehra et al., 2019), оливи Olea 

europaea (Velada et al., 2020) та кави Coffea arabica (Vallejos-Torres et al., 2020). 

Однак участь ІМК у трансдукції ауксинового сигналу до кінця не з’ясована 

(Ludwig-Müller, 2000; Xuan et al., 2015). 

Фенілоцтова кислота (ФОК) (рис. 1.7) синтезується з фенілаланіну 

фенілпіруватним шляхом (Cao et al., 2019; Cook, Ross, 2016). Фізіологічна 

активність ФОК нижча за активність ІОК, проте її вміст у рослинних тканинах 

набагато вищий за вміст ІОК (Sugawara et al., 2015). ФОК, знайдена у грибів, 

бактерій, водоростей та наземних рослин, проявляє значну антимікробну 

активність (Cook, 2019). ФОК ініціює ріст коренів (Weijers et al., 2005), її вміст 

збільшується у відповідь на інфікування агробактеріями та грибами (Jentschel et 



22 

 

al., 2007; Mashiguchi et al., 2018), при механічному ушкодженні (поїданні 

рослини) (Irmisch et al., 2015) та  процесі калюсоутворення (Milborrow et al., 

1975). 

Передача ауксинових сигналів опосередковується значною мірою 

комплексом убіквітин-лігази SCFTIR1 E3, який прискорює деградацію 

репресора Aux/IAA у відповідь на ІОК, тим самим регулюючи експресію генів 

(рис. 1.9). Два класи індукованих ауксином генів кодують продукти з негативною 

дією (репресори транскрипції Aux/IAA і родина GH3 ферментів, які 

кон'югуються з ІОК), що вказує на вирішальне значення своєчасного припинення 

ауксинового сигналінгу (Woodword, Bartel, 2005). 

 

 
Рис. 1.9. Типовий TIR1-залежний сигнальний шлях ауксину. У TIR1-залежному 

шляху ауксин контролює транскрипцію ауксин-індукованих генів. Промотори 

цих генів містять елементи ауксинової реакції (ARE) і зв’язані димерами фактори 

ауксинової відповіді (ARF). Експресія блокується Aux/IAA транскрипційними 

репресорами через їхню взаємодію з корепресорами ARF і TOPLESS (TPL). 1 – 

ауксин зв’язує Aux/IAA і F-box білки родини TIR1/AFB; 2 – убіквітин-лігаза 

SCFTIR1/AFB рецептор E3 комплекс переносить активований убіквітин (Ub) до 

AUX/IAA; 3 – множинне приєднання до Aux/IAA убіквітину призводить до 

деградації цих компексів у протеосомі, зменшення популяції Aux/IAA активує 

транскрипцію ARF (адаптовано за Kubeš, Napier, 2019). 

 

Проте існують докази, що крім канонічного TIR1-залежного шляху 

ауксинового сигналінгу є два неканонічних шляхи. Один включає цитозольний 
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TIR1, який активує циклічний нуклеотидний іонний канал CNGC14, що 

призводить до надходження Ca2+ і деполяризації плазматичної мембрани. Другий 

включає трансмембранні кінази (TMK). Події, що відбуваються на шляху 

зв'язування ауксину, поки залишаються недослідженими (Kubeš, Napier, 2019). 

 

Транспорт і локація 

Ефекти ауксинів визначаються концентрацією активних форм гормону в 

тканинах рослин. Ауксиновий гомеостаз залежить від інтенсивності біосинтезу і 

деградації гормону та напрямку і швидкості транспортних потоків (Korasick et 

al., 2013). Транспорт ауксину відбувається активним і пасивним шляхами. 

Пасивний транспорт не має власної регуляції і залежить від швидкості 

флоемного потоку. Натомість активний полярний транспорт енергозалежний і 

забезпечується білками транспортерами, які кодуються генами AUX1, PIN і PGP 

(Розов и др., 2013). 

Відомі чотири родини білків-транспортерів ауксину: AUX/LAX (AUXIN-

RESISTANT1–LIKES), PIN (PIN-FORMED), ABCB/PGP ((ATP-binding cassette-B 

(ABCB)/P-glycoprotein (PGP)) та PILS (PIN-Likes). Білки-транспортери родини 

AUX/LAX локалізовані на цитоплазматичній мембрані верхньої частини 

протофлоеми і забезпечують активне перенесення ІОК з апопласту в цитоплазму, 

а білки родини PIN розташовані на протилежному боці клітин і виводять ауксин 

з клітин назовні. Натоміть білки-транспортери родин ABCB/PGP і PILS 

розташовані неполярно, білки родин PILS транспортують ІОК через 

внутрішньоклітинні мембрани, а білки родин ABCB/PGP виводять ауксин із 

цитозолю. Транспортери AUX/LAX, ABCB та PIN забезпечують 

транспортування ауксину на великі відстані, тоді як білки родин PILS та PIN6 

беруть участь у внутрішньоклітинному транспорті гормону (Emenecker, Strader, 

2020; Mohanta et al., 2018; Simon et al., 2016). Зміни вектору росту органів 

обумовлені латеральним переміщенням ауксину з участю PIN3 транспортеру, 

який локалізований на плазмалемі клітин ендодерми стебла і перициклу кореня 

та в клітинах кореневого чохлика і везикулах (Adamowski, Friml, 2015; Friml, 

Palme, 2002; Zazímalová et al., 2010). Транспортування ІОК в органах 

відрізняється за величиною швидкості. У колеоптилях проростків злаків 

швидкість підтримується на рівні 8–15 мм/год, а в коренях – близько 1–2 мм/год. 

В органах, розташованих ближче до апікальної меристеми стебла, основного 

джерела ауксинів, концентрація та швидкість транспортування ауксинів завжди 

вища (Lomax et al., 1995). Транспорт ауксину необхідний для регуляції розвитку 

органів, розгалуження коренів, пагонів, фото- та гравітропізмів тощо (Ljung, 
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2013; Zazimalova et al., 2010). Встановлено гени білків-транспортерів ауксину та 

проаналізовано їхню роль у регуляції морфо-фізіологічних процесів у рослин 

різних систематичних груп (Mohanta et al., 2018). Так, у рослин Oryza sativa 

ідентифіковані гени, які кодують синтез п’яти, а у рослин Arabidopsis thaliana – 

трьох білків-транспортерів родини AUX/LAX (Chai, Subudhi, 2016). Білки-

транспортери AUX/LAX беруть участь у регуляції розвитку бічних коренів (De 

Smet et al., 2007; Swarup et al., 2008). Білки-транспортери PIN1, PIN3, PIN4 та 

PIN7 забезпечують базипетальний потік ауксину до клітин кореня (Friml et al., 

2002a, b; Blilou et al., 2005), а PIN1, локалізований на плазматичній мембрані, 

забезпечує транспорт ауксину на початкових етапах розвитку листків (Reinhardt 

et al., 2003). У рослин арабідопсису, рису та кукурудзи були визначені білки 

родини ABCB (Chai, Subudhi, 2016) та показано, що ABCB19 забезпечує 

платформу для локалізації PIN1-транспортера (Titapiwatanakun, 2009), а білок-

транспортер родини ABC AtABCG25, крім транспортування ауксину, задіяний у 

перенесені абсцизової кислоти (Kuromori et al., 2010). Індоліл-3-масляна кислота 

(ІМК) зворотно перетворюється на ІОК і може бути як її попередником, так і 

кон’югатом і транспортуватись не залежно від ІОК. Перетворення ІМК на ІОК 

відбувається в пероксисомах (Korasick et al., 2013). 

 

Функціональна активність 

Ауксини активують поділ і видовження клітин, стимулюють формування 

та підтримують ріст бічних коренів, залучені до біосинтезу білків, контролюють 

розвиток судинних тканин, вегетативних і репродуктивних органів, 

прискорюють проростання насіння, дозрівання плодів, задіяні у тропізмах і 

апікальному домінуванні та формуванні стресостійкості (Gallavotti, 2013; Gallei 

et al., 2020; Kosakivska et al., 2021; Velasquez et al., 2016; Weijers, Wagner, 2016; 

Zazimalová et al., 2014).  

У різних представників однодольних рослин, серед яких рис, кукурудза та 

сорго, ауксини задіяні в регуляції ембріогенезу, розвиткові кореневої системи, 

пагонів, листків і судин, формуванні й розвиткові волотті та колосків (Balzan et 

al., 2014; Wang et al., 2018). Ауксини беруть участь у регуляції розвитку 

репродуктивних структур, зародка, ендосперму та насіннєвої оболонки (Cao et 

al., 2020). На процеси формування апікально-базальної осі та листків під час 

ембріонального розвитку рослин арабідопсису впливає розподіл ауксину, який 

здійснюється з участю білків-транспортерів родин PIN і ABCB. Підвищені рівні 

ауксину в зародкових коренях і сім’ядолях визначають формування бічних 

коренів, листків і квіток під час постембріональногоу розвитку (Petrášek, Friml, 

https://www.researchgate.net/scientific-contributions/E-Zazimalova-2096542245?_sg%5B0%5D=s2sugtpU1ndT8kjfp7VYEs2CdjaLZnbnvDbQu9UrXB8CqJjHvKAQttDbghHaat-QiAItaIw.vvREGaKpR6PftyiAV3WOYliEX2BZL8Tlrw8-Mh_-KzveY42y-gWJoGvpfZguFkPx9e-6ZLJ3xNna8xFj5nfV0A&_sg%5B1%5D=1rXNsKe7rCnYdL1B16NPT77gY7FBtlWTVlg4hMmOSPoIMpS5agFL7HnUyNxv1oEz9YJHq4k.XjDHpoHJo-0tt-7p89j9XneZ-HIkAYxFzEYxoTXf_8kk9MVBvxNihHMlG99jRJgUtP2o6suiyvggD5Lm_MvgFQ
https://dev.biologists.org/content/136/16/2675#ref-63
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2009). Характер локалізації ауксину в ембріонах впливає на початок 

диференціації тканин та ініціює розвиток органів (Verma et al., 202). Ауксини 

відіграють важливу роль у розвитку первинного та бічних коренів і кореневих 

волосків (Saini et al., 2013; Wang et al., 2018; Xie et al., 2021), впливають на 

архітектуру кореневої системи (Olatunji et al., 2017). Мутації гена OsAUX1 

призводили до різкого зменшення латеральної ініціації кореня рослин рису, тоді 

як за гіперекспресії OsAUX1 збільшувалася кількість бічних коренів (Zhao et al., 

2015). Мутації генів OsIAA11, OsIAA13 і OsIAA23 впливали на розвиток коронки 

та бічних коренів (Kitomi et al., 2012; Zhu et al., 2012), а надмірна експресія 

YUCCA-генів призводила до формування більшої кількості придаткових коренів 

(Yamamoto et al., 2007). Індукований ауксином ріст пагонів пригнічує ріст 

бруньок через відтік цукрів, необхідних для галуження пагонів і росту стебла 

(Kebrom, 2017). Ауксини відіграють важливу роль у забезпечені життєздатності 

пилку та розвиткові пиляків у рослин різних таксонів (Cardarelli, Costantino, 

2018; Salinas-Grenet et al., 2018).  

Ауксини разом з етиленом задіяні у регуляції процесів партенокарпії, 

дозрівання та визначенні форми плодів (Ding et al., 2019; Trainotti et al., 2007). 

Зростання вмісту ендогенної ІОК спостерігали у колосках рису після запилення 

та під час подальшого розвитку плодів (Uchium, Okamoto, 2010). Розмір 

ембріонів рису регулювався OsGE/CYP78B5 за рахунок підтримки необхідного 

рівня ІОК (Chen et al., 2015). У кукурудзи та арабідопсису ауксин регулював 

швидкість проліферації ендосперму та целюлярізації під час розвитку насіння 

(Batista et al., 2019; Bernardi et al., 2012; Figueiredo et al., 2015; Forestan et al., 2010). 

Синтезований в ендоспермі ауксин експортується до шкіряного покриву та 

регулює розвиток насіннєвої оболонки (Figueiredo et al., 2016). У насінні, що 

розвивається, ауксин стимулює проліферацію ендосперму, а в деяких видів 

видовження зародка (Figueiredo, Köhler, 2018). ІОК впливає на ріст і морфогенез 

гінецею, утворення гамет і ендосперму (Shirley et al., 2019), регулює розвиток 

квіток, диференціацію верхівкової меристеми, подовження тичинок, дозрівання 

пиляків і пилку (Salinas-Grenet et al., 2018). Зменшення кількості активного 

ауксину в пилку трансгенних ліній арабідопсису індукувало зміни в будові 

пилкової трубки, зменшення кількості пилкових зерен та їхньої життєздатності, 

порушення синхронізації у розкритті пиляків, зменшення кількості насіння у 

стручка (рис. 1.10). 

У регуляції просторово-часового асиметричного розподілу ауксину 

ключову роль відіграють PIN-FORMED (PIN) протеїни. Гіперекспресія гена 

ZmPIN1a у рослин кукурудзи призводила до збільшення кількості бічних коренів 

http://www.frontiersin.org/people/u/473286
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та зменшення їхньої довжини, утворення розвиненої кореневої системи з 

довшими коренями та більш щільними бічними, гальмувала ріст надземної 

частини, призводила також до зменшення довжини міжвузлів та висоти колоса. 

Завдяки таким змінам зросла врожайність в умовах високої щільності 

вирощування, а розвинена коренева система поліпшила стійкість рослин до 

посухи, вилягання та дефіциту фосфатного живлення (Li et al., 2018). Ауксини 

контролюють видовження клітин пагонів і коренів, активуючи Н+-АТФази, які 

локалізовані на плазматичній мембрані (Du et al., 2020). 

 

 
Рис. 1.10. За допомогою вбудовування гену бактеріальної ІОК-лізин синтази в 

геном Arabidopsis thaliana можлива модуляція рівня індоліл-3-оцтової кислоти в 

пилкових зернах, що впливає на розвиток чоловічих репродуктивних структур, 

розкриття пиляків і кількість пилкових зерен, а також на кількість зернівок у 

стручках (адаптовано за Salinas-Grenet et al., 2018) 

 

Фізіологічні ефекти ауксину проявляються при взаємодії з іншими 

фітогормонами, які регулюють синтез, деградацію, транспорт, сигналінг і 

локаціяю один одного (Mazzoni-Putman et al., 2021). Проте розуміння такої 

взаємодії все ще фрагментарне і потребує подальшого вивчення. 

 

 

1.3. Гібереліни 

 

Гібереліни (ГБ) – дитерпенові тетрациклічні кислоти – утворюють 

найчисельніший клас фітогормонів, задіяних у життєвому циклі рослин різних 

систематичних груп і грибів (Ситник та ін., 2003). Серед більш як 130 форм 

гормону фізіологічна активність притаманна лише окремим гібереловим 

кислотам (ГК1, ГК3, ГК4, ГК5, ГК6 та ГК7), інші ж є їхніми попередниками та 

неактивними формами (Sponsel, Hedden, 2010). До головних біологічних функцій 
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ГБ належать регуляція процесів проростання насіння, координація поділу клітин 

і їхнього розтягу, детермінування статі, розвиток пилку і квіток, індукція 

цвітіння, формування насіння та плодів (Gantait et al., 2015; Gupta, Chakrabarty, 

2013). 

 

Біосинтез і сигналінг 

Синтез гіберелінів відбувається в три етапи, які протікають у пластидах, 

ендомембранах та цитозолі (рис. 1.11). ГБ синтезуються з транс-геранілгераніл 

дифосфату за метил-еритритол-4-фосфатним шляхом завдяки послідовній дії 

двох пластидних терпенових циклаз з подальшим окисленням на 

ендоплазматичному ретикулумі цитохром Р450 монооксигеназами та наступним 

розчиненням 2-оксоглутарат-залежними діоксигеназами GA20ox і GA3ox. 

Оскільки біосинтез активних ГБ є складним багатоступеневим процесом з 

утворенням різних проміжних продуктів (Gao et al., 2017; Hedden, 2020), точно 

визначити тканини чи орган, у яких гормон синтезований або локалізований, 

доволі складно. Гени, задіяні в біосинтезі ГБ, знаходяться у різних клітинах і 

тканинах, їхня активність залежить від стадії онтогенезу. Максимуми локального 

накопичення ГБ відповідають активному росту клітин кореня і гіпокотиля та 

формуванню квітки. Транспортування на великі відстані переважно обмежується 

неактивними попередниками ГБ (Binenbaum et al., 2018). 

Завдяки генетичним дослідженням виявлені компоненти гіберелінового 

сигналінгу (Davière, Achard, 2016). Універсальними учасниками сигнальних 

шляхів, які координують процеси росту і розвитку рослин, виявились DELLA-

протеїни (рис. 1.12), що утворюють одну з підродин GRAS-транскрипційних 

факторів (Xue et al., 2015). Для рослин Arabidopsis thaliana визначено п’ять 

DELLA-протеїнів (RGA, GAI, RGA-LIKE1 (RGL1), RGL2 та RGL3), які 

пригнічують активність ГБ (Dill, Sun, 2001). На N-кінці DELLA-протеїнів 

знаходиться консервативна для всіх вищих рослин послідовність амінокислот – 

DELLA-домен. Він відповідає за зв'язування з активованими рецепторами 

гіберелінів (GA INSENSITIVE DWARF1, GID1). 

DELLA-протеїни є також негативними регуляторами генів, які 

експресують синтез ГБ (Colebrook et al., 2014; Hirsch, Oldroyd, 2014; Vera-Sirera 

et al., 2016). 

 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Gupta%20R%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=23857350
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Chakrabarty%20SK%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=23857350
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Рис. 1.11. Схема синтезу гіберелінів: у пластидах утворюється ент-каурен – 

універсальний попередник ГБ, тоді як в ендоплазматичному ретикулумі – ГК12-

альдегід. У цитозолі синтез розгалужується на два шляхи: негідроксильний і 

гідроксильний. Утворюються попередники та неактивні форми ГБ, які мають 

слабку фізіологічну активність, та активні (позначені червоним кольором) форми 

(Kosakivska, Vasyuk, 2021). 

 

Встановлено, що підвищення вмісту ГБ та їхнє зв'язування з рецептором GID1 

викликає деградацію DELLA-протеїнів, пригнічує їхню дію і вивільнює 

рецептор GID1, який взаємодіє з іншими молекулами DELLA-протеїнів (Hirano 

et al., 2012). DELLA-протеїни задіяні у підтримці гіберелінового гомеостазу. Так, 

у della-мутантів рівень експресії генів, відповідальних за синтез ГБ, виявися 

значно нижчим (Weston et al., 2008). Антагоніст DELLA-протеїнів 

SCARECROW-LIKE 3 протеїн (SCL3) активується в умовах затінення та 

затоплення, що призводить до накопичення ГБ і видовження стебла. Експресія 

SCL3 індукується DELLA і репресується GAs. SCL3 регулює власну 

транскрипцію, безпосередньо взаємодіючи з DELLA (Zhang et al., 2011). 
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Рис. 1.12. Модель гіберелінового сигналінгу у рослинах арабідопсису. SPY 

(шаперон, стресовий протеїн) PIF3 та PIF4 (фактори транскрипції, що 

взаємодіють між собою у фітохромі та інтегрують ефекти світла та ГБ на процес 

видовження гіпокотиля) SCFSLY1Е3лігаза (адаптовано за Sun et al., 2011). 

 

Отже, DELLA-протеїни є головними негативними регуляторами 

гіберелінового сигналінгу. Вони взаємодіють з транскрипційними факторами і 

модулюють експресію генів, що дозволяє зробити висновок про їхню участь у 

перехресній системі взаємодії між ГБ та навколишнім середовищем. 

 

Транспорт і локація 

У біологічних процесах різних видів рослин беруть участь активні та 

неактивні (кон'юговані) форми гіберелінів, які виступають додатковим фактором 

впливу на локацію та транспорт гормону (Binenbaum et al., 2018). Кон'югація 

розглядається як частина механізму контролю клітинних рівнів гіберелінів. 

Активні форми трансформуються в інші сполуки через реакції ацилювання, 

етерифікації та глікозилювання. Кон'юговані форми утворюють пул неактивних 

гіберелінів, здатних перетворюватись на активні завдяки декон'югації. Окремі 

кон’югати, як форми тимчасового зберігання, виконують функції незворотної 

інактивації, транспорту, компартменталізації та захисту від деградації 

(Piotrowska, Bajguz, 2011). Транспорт ГБ відбувається під час активного росту 

органів рослин (Binenbaum et al., 2018). Ендогенні ГБ транспортуються в акро- і 

базипетальному напрямках, можуть рухатись від листків до верхівки пагонів 

(Eriksson et al., 2000; Ragni et al., 2011). Як слабкі кислоти гібереліни можуть 

надходити з позаклітинного простору та концентруватись у цитоплазмі (Kramer, 

2006). Одним із транспортерів ГБ є локалізовані в цитоплазматичній мембрані 

протеїни NPF-AtSWEET13 та AtSWEET14 (Chiba et al., 2015). 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0960982211002272#!
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З метою визначення шляхів транспортування та місць локації ГБ 

досліджується експресія генів їхнього біосинтезу та динаміка накопичення 

гормону. Аналіз експресії генів GA20ox- і GID1 осики засвідчив, що гібереліни 

задіяні у двох різних процесах формування деревини. Так, гени ГБ сигналінгу 

відзначались низьким рівнем експресії у клітинах камбію і гіперекспресією у 

диференційованих клітинах флоеми і ксилеми (Mauriat, Moritz, 2009). Показано, 

що основною локацією синтезу ГБ є кінчик кореня арабідопсису (Dugardeyn et 

al., 2008). Більшість генів біосинтезу гіберелінів знаходиться в ендодермі кореня, 

тоді як мРНК GA20ox1 накопичується в клітинах, які закінчили ріст (Shani et al., 

2013; Ubeda-Tomas et al., 2009). Підтвердженням цього є накопичення в 

ендодермі арабідопсису транспортерів NPF3 ГК3 та ГК4 та інших гіберелінів (Tal 

et al., 2015). Використовуючи біосенсор GIBBERELLIN PERCEPTION SENSOR 

1 (GPS1) для визначення наномолярних концентрацій біоактивних гіберелінів у 

рослин арабідопсису, дослідники показали, що градієнт концентрації 

біоактивних ГБ уздовж первинної осі кореня збільшувався із віддаленням від 

клітин, які перебували у спокої, максимальним він був у зоні розтягу (Rizza et al., 

2017). На етапі цвітіння в арабідопсису показано, що GA3ox, яка каталізує 

останній етап активного біосинтезу ГБ, експресується в пагоні, а дія гормонів 

проявляється у розширенні ксилеми в гіпокотилі (Ragni et al., 2011). 

 

Функціональна активність 

Головними функціями гіберелінів є регуляція процесів проростання 

насіння, координація поділу і розтягу клітин, детермінування статі, розвиток 

пилку і квіток, індукція цвітіння, формування насіння та плодів (Косаківська та 

ін., 2019б; Gantait et al., 2015; Gupta, Chakrabarty, 2013). Для різних видів рослин 

характерні специфічний якісний склад і кількісний вміст гіберелінів, який не є 

постійним і змінюється впродовж росту й розвитку. У пшениці ідентифіковані 

ГК15, ГК17, ГК19, ГК20, ГК24, ГК25, ГК44, ГК54 і ГК55. В тканинах ендосперму 

локалізовані ГК24, ГК25 та ГК15 та зв’язані форми ГК19, ГК17, ГК44. У тканинах 

ембріону в слідових кількостях знайдені ГК19 та ГК44, а в епітелії – ГК17 та ГК19, 

у вегетативних органах – ГК1 та ГК3 (Gaskin et al., 1980). Показано, що ГК1, ГК3, 

ГК4 та ГК19 регулюють ріст стебла, ГК4, ГК9, ГК24, ГК34 та ГК51 беруть участь у 

формуванні органів, тоді як ГК1 та ГК20 відіграють важливу роль у розвитку 

плодів (Ситник та ін., 2003). Вирішальну роль у регуляції росту пшениці відіграє 

ГК3 (Sastry, Shekhawa, 2001), ячменя – ГК1 (Grobelindemann et al., 1992).  

Гібереліни активують так звані «початкові ефекти» проростання зернівок 

злаків, стимулюють лінійний ріст органів і поверхні листка. Ефекти ГБ на ріст 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Gupta%20R%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=23857350
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Chakrabarty%20SK%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=23857350
https://www.jstage.jst.go.jp/search/global/_search/-char/en?item=8&word=Paul+GASKIN
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ембріону проявляються через індукцію активності гідролітичних ензимів, які 

задіяні у перетворенні крохмалю, розщепленні протеїнів і ліпідів та пом’якшенні 

насіннєвого покриву шляхом експресії генів GA20-оксидази та GA3-оксидази, 

що беруть участь у розтягуванні та модифікації клітин (Finkelstein et al., 2008). 

Ці гени експресуються в епітелії ембріону під час проростання та індукують 

синтез активних гіберелінів (Kaneko et al., 2003). Гібереліни транспортуються до 

алейронового шару, де експресують ген ά-амілази через фактори транскрипції 

SLN1 та GAMYB (Gubler et al., 1995), тоді як DELLA SLN1 пригнічують 

гіберелінову активність (Zentella et al., 2002). Синтезовані в ендоспермі ГБ 

негативно впливають на розмір зерна та якість борошна пшениці (Endler et al., 

2015). 

Гібереліни відіграють важливу роль у розтягуванні клітин та подовженні 

міжвузлів (Sun, 2010). Так, під час видовження міжвузлів рису (Oryza sativa L.) 

експресія генів, які кодують синтез ксилоглюканової ендотрансглюкозилази, 

регулювалась гіберелінами. Цей ензим бере участь у реорганізації 

ксилоглюкану шляхом розщеплення та повторної лігації полімерів, завдяки 

чому зростає пластичність клітинної стінки (Uozu et al., 2000). Видовження 

стебла є одним із ефектів ГБ, дослідженим на генних мутантах зі зміненою 

чутливістю до гормону. Гени карликовості кодують протеїни, які повністю або 

частково втратили чутливість до гіберелінового сигналу і репресують включення 

гібереліном генетичних програм росту стебла. Аналіз вмісту ГБ в пагонах 

нечутливих до ГБ карликів ячменю (sln) та гороху (la crys) показав підвищений 

рівень ГБ, які синтезуються з ГК19, і знижений рівень ГБ, які синтезуються з ГК20, 

порівняно з відповідними високорослими лініями (Hedden, 2020). Експресія генів 

TaGA20ox1 і TaGA3ox2, які кодують синтез ензимів GA20ox і GA3ox, 

спостерігалась у вузлах, міжвузлях, зародках та колосі пшениці (Appleford et al., 

2006).  

Локалізовані в інтеркалярній меристемі кореня та гіпокотиля, гібереліни 

регулюють активність генів циклінзалежних протеїнкіназ – ключових ензимів 

клітинного циклу (Fabian et al., 2000). Накопичення активних гіберелінів 

відбувається в зоні подовження кореня і гіпокотилі та відповідає максимуму 

клітинного росту. Так, синтез протеїну NTH15, який міститься в апікальній 

меристемі пагона тютюну, призводив до негативної регуляції гену GA20-

оксидази, гіперсинтезу ГБ, посиленому поділу клітин (Sakamoto et al., 2001). 

Гібереліни позитивно впливають на ріст коренів. Ранній перехід від поділу 

клітин кореневого кінчику до їхнього розтягування, опосередкований HDT1/2 

(гістон деацетилазою), відбувається завдяки пригніченню транскрипції гена 
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GA2ox2 (Li et al., 2017). Дослідження мутантних і трансгенних рослин 

арабідопсису вказують на те, що гібереліни та їхній сигнальний шлях є 

необхідними та достатніми для безпосереднього стимулювання посиленого 

ксилогенезу в гіпокотилі (Ragni et al., 2011). Максимум накопичення активних 

ГБ відбувається в зоні подовження кореня та гіпокотилі та контролюється 

гомеозисними генами, які є активаторами генів-мішеней під час ембріогенезу. 

Гени родини KNOX (KNOTTED1-like HOMEOBOX) регулюють ріст апікальної 

меристеми пагонів і розвиток листків кукурудзи (KN1 і RS1), арабідопсису 

(KNAT1, KNAT2 і STM), ячменя (HvKNOX3) і рису (OSH1). Показано, що 

експресія протеїну NTH15 (з гомеодомену KNOX), який знаходиться в 

апікальній меристемі пагона тютюну, призводила до негативної регуляції гену 

GA20-оксидази та зниження синтезу ГБ. Інгібування NTH15 дозволяло 

активувати біосинтез ГБ, що сприяло організованій клітинній проліферації 

(Sakamoto et al., 2001). На прикладі рослин арабідопсису було продемонстровано, 

що гібереліни індукують розвиток клітин кореневої меристеми та регулюють 

розтяг клітин у зоні видовження кореня. Біосинтез гормону відбувається в різних 

тканинах кореня, проте основним місцем є ендодерма (Barker et al., 2020).  

Гібереліни є «внутрішнім годинником» рослини; саме вони індукують 

перехід з однієї стадії розвитку на іншу. В регуляції цвітіння ефекти ГБ 

характеризуються як видоспецифічні, проте їхня роль у розвитку квітів 

вважається універсальною. У злакової рослини довгого дня пажитниці п’янкої 

(Lolium temulentum) при диференціації суцвіть провідну роль відіграють ГК1 і 

ГК4, а ГК5 і ГК6 розглядаються як одні зі стимулів цвітіння (King et al., 2001, 

2003). Синтез гіберелінів у квітках відбувається лише в тичинках і регулюється 

GA20ox і GA3ox. Переміщення активних гіберелінів (але не їхніх попередників) 

на короткі відстані від тичинки до інших квіткових органів та квітконіжки є 

важливим і достатнім для розвитку квітки. Також ГБ стимулюють цвітіння і 

спричинюють зав'язування плодів та ініціюють їхній ріст (Gupta, Gupra, 2005; 

Gupta, Chakrabarty, 2013).  

ГБ відіграють важливу роль у детермінації статі. У мутантів арабідопсису із 

дефіцитом ГБ та томатах спостерігався аномальний розвиток тичинок, тоді як за 

екстремального дефіциту ГБ розвивалась жіноча стерильність (Hu et al., 2008). У 

гіберелін дефіцитних мутантів не розвивався життєздатний пилок, а чашолистки, 

пелюстки та маточки були недорозвиненими, що в деяких випадках призводило 

до передчасного відпадання квітки. Застосування біоактивних ГБ або 

попередника ГК9 відновлювало нормальний розвиток квітки (Goto, Pharis, 1999). 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Gupta%20R%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=23857350
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Chakrabarty%20SK%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=23857350
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Основним місцем синтезу ГБ є тичинка, яка за допомогою гормону регулює 

розвиток чоловічої квітки та ріст квітконосу. 

Нормальний перебіг процесів запліднення, ендоспермогенезу та 

ембріогенезу обумовлює формування повноцінних насінин і регулюється 

фітогормонами (Tsygankova, 2015). Ранні етапи ембріогенезу контролюються 

численними родинами генів, в тому числі генів GA20ox, GA2OX1 та GASR6 

(Khodakovskaya et al., 2006; Sun et al., 2010). Пізні стадії розвитку ембріона та 

ендосперму характеризуються поступовим зниженням експресії генів ent-

каурен-синтази та ent-каурен-оксидази (Yamaguchi, Nambara, 2006). Ген GASA 4 

експресується в апікальній меристемі та квіткових тканинах ембріонів під час 

розвитку, що індукує збільшення розміру і загальної маси насіння (Sun et al., 

2010). Проходження стадій розвитку рослин залежить від рівня ГБ. Так, для 

нормального розвитку насіння у A. thaliana встановлений наступний порядок 

ефективності ГБ: 2,2-диметил GA4 > GA7 > GA3= GA4 > GA1 > GA5 = GA9 (Goto, 

Pharis, 1999). ГБ є важливою складовою часової організації дозрівання кукурудзи 

(White et al., 2000), контролюють розвиток і дозрівання сухих і соковитих плодів 

(Kumar et al., 2014). Встановлено, що будь-яке зниження активності DELLA-

протеїнів сприяє розвитку партенокарпічних сухих соковитих плодів (Dorcey et 

al., 2009). 

 

 

1.4. Цитокініни 

 

Цитокініни – похідні аденіну, належать до ключових компонентів 

фітогормонального комплексу (Веденичова, Косаківська, 2017, 2020). Вони 

контролюють поділ клітин (Schaller et al., 2014), формування меристем (Kurepa 

et al., 2019), фотосинтез і старіння (Hönig et al., 2018), поглинання макро- і 

мікроелементів (Pavlů et al., 2018), відповідь на дію біотичних й абіотичних 

стресорів (Веденичова та ін., 2021; Bielach et al., 2017; Cortleven et al., 2019). 

Цитокініни стимулюють біосинтез протеїнів і нуклеїнових кислот, індукують 

закладання і ріст бічних бруньок, сприяють формуванню бульб, пригнічують 

апікальне домінування. Синтетичні цитокініни широко використовуються у 

рослинництві й сільському господарстві (Diopan et al., 2009). 

Цитокініни існують у формі вільних основ (ізопентеніладенін, 

дигідрозеатин, цис-зеатин і транс-зеатин), які є активними і зв’язуються з 

рецепторами, а також їхніх неактивних рибозидів та нуклеотидів (рис. 1.17). 

Гомеостаз цитокінінів у клітині підтримується поєднанням процесів біосинтезу 

https://cdnsciencepub.com/doi/10.1139/b99-090#pill-con2
javascript:;
javascript:;
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(фермент ізопентенілтрансфераза (ІРТ)), деградації (фермент цитокініноксидаза 

(СКХ), який розщеплює бічний ланцюг ізопреноїдних цитокінінів) та кон’югації 

(ферменти О-глюкозилтрансфераза (ZOG), який каталізує утворення мобільних 

О-глюкозидів, і β-глюкозидаза (GLU), яка розщеплює останні) (Frebort et al., 

2011). У більшості рослин домінуючими формами цитокінінів є транс-зеатин та 

його похідні; вони проявляють найвищу активність у біотестах, мають 

найбільшу спорідненість до рецепторів, максимуми їхнього вмісту співпадають 

із періодами інтенсивного росту (Веденичова, Косаківська, 2016; Romanov et al., 

2018; Sakakibara, 2006).  

 

Біосинтез і сигналінг 

Ізопреноїдні цитокініни рослин синтезуються шляхом приєднання до 

аденінової молекули, яка утворюється під час розпаду аденозин-5-фосфатів 

(АТФ, АДФ й АМФ) і тРНК. Донором ізопреноїдного залишку може бути 

диметилалілдифосфат (ДМАФФ) або гідроксіметилбутенілдифосфат (ГМБДФ). 

У першому випадку утворюється нуклеотид ізопентеніладеніну, який в 

подальшому гідроксилюється цитохром Р450 монооксидазою (CYP735A) до 

транс-зеатину (Takei et al., 2004). У другому випадку продуктом синтезу є 

безпосередньо транс-зеатин (Sakakibara, 2006). 

 

 

Рис. 1.17. Хімічні формули найбільш поширених природних і синтетичних 

цитокінінів. 
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Перший мевалонатний шлях біосинтезу функціонує в рослинах, тваринах, 

грибах і бактеріях, локалізований у цитоплазмі та мітохондріях, відповідає за 

синтез попередників стеролів, сесквитерпенів та убіхінону і перетинається з 

біосинтезом гіберелінів та АБК (Laule et al., 2003). Другий шлях – 

метилеритрітолфосфатний, ізопентеніладенін-незалежний або прямий, 

локалізований у пластидах, задіяний у продукуванні терпеноїдів, каротиноїдів, 

хлорофілів та пластохінону (Hwang, Sakakibara, 2006). 

У вищих рослин головним первинним продуктом біосинтезу є неактивний 

нуклеотид ізопентеніладеніну, утворення якого з АМФ і ДМАФФ каталізує 

ключовий у біосинтезі цитокінінів ензим ізопентенілтрансфераза (ІРТ) 

(Sakakibara et al., 2005). У рослин арабідопсису визначена родина генів, які 

кодують ІРТ (AtIPT1 та AtIPT3–AtIPT8), субстратом якої є ДМАФФ. Визначені 

також два ензими цитохром Р450 монооксидази і відповідні гени (CYP735A), які 

перетворюють нуклеотид ізопентеніладеніну в активний зеатин (Takei et al., 

2004). Разом із тим, існують докази прямого шляху біосинтезу цитокінінів. Так, 

вміст зеатину в рослинах арабідопсису підвищувався в присутності інгібітору 

цитохромних ензимів (Åstot et al., 2000), а мічені попередники цитокінінів були 

знайдені серед продуктів прямого шляху біосинтезу. Застосування зеленого 

флуоресцентного протеїну показало пластидну локалізацію протеїнів AtIPT1, 

AtIPT3 і AtIPT5 (Kasahara et al., 2004). Залишаються дискусійними питання, який 

шлях переважає, чи можуть обидва вони існувати паралельно і яким чином вони 

взаємодіють (Frébort et al., 2011; Kamada-Nobusada, Sakakibara, 2009). Відкриття 

цитокінін-специфічної фосфорібогідролази «LONELY GUY» (LOG) у мутантах 

рису, яка здатна безпосередньо перетворювати неактивні нуклеотидні форми на 

активні вільні та локально впливати на розвиток меристем пагонів (Kurakawa et 

al., 2007), довело можливість існування інших шляхів біосинтезу цитокінінів. 

Гіпотетична схема, яка поєднує різні шляхи біосинтезу цитокінінів та 

участь усіх вищезгаданих ензимів, представлена на рис. 1.18 (Kieber, Schaller, 

2014). 

Цитокініни діють як сигнальні молекули, передають інформацію на геном, 

запускають синтез протеїнів. Ключовим моментом є взаємодія цитокінінів зі 

специфічними рецепторами. 
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Рис. 1.18. Гіпотетична схема біосинтезу цитокінінів (на прикладі модельної 

рослини Arabidopsis thaliana: ДМАДФ – диметилалілдифосфат, іПАТФ/іПАДФ 

– ізопентеніладенозин-5′-трифосфат/дифосфат, ЗТФ/ЗДФ – 

зеатинтрифосфат/дифосфат (адаптовано за Kieber, Schaller, 2014). 

 

Функцію рецепторів виконують цитокінін-зв’язуючі протеїни. Завдяки 

секвенуванню геному Arabidopsis thaliana було визначено, що рецептором 

цитокінінів є сенсорна гістидинкіназа (АНК) і виявлені гени CRE1 (CK response 

1) (Inoue et al., 2001), AHK2, 3, 4 (Arabidopsis histidine kinase 2, 3, 4) (Suzuki et al., 

2001) та Wooden Leg (WOL) (Mähönen et al., 2000), які кодують синтез рецепторів. 

Ними виявились трансмембранні, інтегральні, низькомолекулярні (~100 кДа) 

протеїни. Подібні за структурою рецептори цитокінінів були виявлені також у 

кукурудзи (Yonekura-Sakakibara et al., 2004) і рису (Du et al., 2007). 
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Дослідження останніх років показали, що 90% рецепторів асоційовані з 

мембранами ендоплазматичного ретикулуму (Caesar et al., 2011; Lomin et al., 

2011; Wulfetange et al., 2011). Протеїнові рецептори цитокінінів мають складну 

доменну будову (рис. 1.19) (Lomin et al., 2012). 

 

 

Рис. 1.19. Доменна структура рецептора цитокінінів (на прикладі CRE1/AHK4 

арабідопсису). Білкові домени: АК – акцепторний; ГК – гістидикіназний; ЛЗ – 

ліганд-зв’язуючий (CHASE-domain); TM – трансмембранний; Ц – цитокініни; D 

– консервативний залишок аспартату; H – консервативний залишок гістидину; N 

і С – кінцеві структурні точки, також показані сайти фосфорилювання і переносу 

високоенергетичного фосфорного залишку (~Ф) (адаптовано за Lomin et al., 

2012). 

 

На N-кінці молекули розташований CHASE-домен (cyclases/histidine kinases 

associated sensor extracellular), оточений трансмембранними гідрофобними 

доменами. Всередині клітини знаходиться центральна частина протеїну з 

гістидинкіназною активністю. З краю домену розташований залишок 

консервативного гістидину, здатний акцептувати фосфат від АТФ. З С-кінцевої 

частини знаходиться сприймаючий домен із залишком консервативного 

аспартату, здатний акцептувати фосфат від фосфогістидину (Lomin et al., 2012).  

Двокомпонентна система передачі цитокінінових сигналів складається із 

сенсорної гістидинкінази (рецептор) і регулятора відповіді (транскрипційний 

фактор). Гормон зв’язується з рецептором, розташованим на мембранах, в 

результаті чого утворюється сигнал у вигляді активованого фосфату, який за 

допомогою транспортних протеїнів переноситься на первинну клітинну мішень 

(гени відповіді) (рис. 1.20). У функціонуванні системи трансдукції цитокінінових 

сигналів беруть участь понад 100 генів. Існування системи не залежить від 

наявності цитокінінів і не регулюється ними, що забезпечує стабільну роботу і 

запобігає перевантаженню (Romanov et al., 2018). 
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Рис. 1.20. Модель, що ілюструє передавання цитокінінового сигналу. Цитокінін 

приєднується до зв’язуючого домену (CHASE-domain) рецепторів (3 протеїни 

АНК) всередині порожнин ендоплазматичного ретикулуму (EР). У результаті 

активується каталітичний домен і відбувається автофосфорилювання 

гістидинкінази (Н). Далі активований фосфат передається на аспарагіновий 

залишок (D) ресиверного домену, а звідти – на трансмітерні протеїни (5 протеїнів 

АНР), які курсують між цитоплазмою та ядром. В ядрі АНР-протеїни передають 

фосфат на протеїни-регулятори відповіді типу В (11 протеїнів Type-B ARR), які 

регулюють експресію багатьох генів-мішеней. Протеїни-регулятори відповіді 

типу А (10 протеїнів Type-А ARR), які також фосфорилюються АНР-протеїнами, 

за принципом зворотного зв’язку інгібують цитокініновий сигналінг. 

Псевдофосфотрансмітерний протеїн АНР6 і оксид азоту NO також негативно 

регулюють трансдукцію сигналу (адаптовано за Kieber, Schaller, 2014). 

 

Транспорт і локація 

Недостатньо вивченим є питання транспорту цитокінінів. Дослідження 

культури клітин Chenopodium rubrum (Fußeder et al., 1989) та Arabidopsis thaliana 

(Cedzich et al., 2008) показали, що поряд з дифузією відбувається активне 

поглинання цитокінінів клітиною. Пуринова пермеаза (PUP), яка розрізняє 

цитокініни і виконує функцію активного транспортера, була ізольована з 

мутантних клітин дріжджів (Gillissen et al., 2000). На рослинах арабідопсису 
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встановлений прямий активний довгодистанційний транспорт цитокінінів за 

допомогою транспортерів AtPUP1 і AtPUP2 (Bürkle et al., 2003). Транспортер 

ENT (equilibrative nucleoside transporter) бере участь у базипетальному 

транспорті рибозидів ізопентеніладеніну та зеатину (Hirose et al., 2008).  

Цитокініни задіяні у паракринному сигналінгу. Так, локальна індукція експресії 

ipt у латеральних бруньках тютюну спричиняла ріст лише однієї бруньки у місці 

індукції, але не впливала на ріст інших сусідніх бруньок (Faiss et al., 1997). 

Цитокініни (з домінуванням зеатинрибозиду) знайдені у ксилемному соку 

багатьох видів рослин (Kudo et al., 2010). Мічені цитокініни (переважно 

зеатинрибозид) транспортуються по ксилемі з кореня (Sakakibara, 2006). 

Експресія гена CYP735A2 відбувалась переважно у коренях, що вказує на 

локацію сайту синтезу гормону саме в цьому органі (Takei et al., 2004). Отже, 

синтезований в коренях зеатинрибозид транспортується по ксилемі, беручи 

участь в акропетальному сигналінгу. Ксилемний транспорт цитокінінів 

регулюється зовнішніми факторами. Так, додавання нітратів при вирощуванні 

кукурудзи у гідропонній культурі призводило до зростання рівня цитокінінів 

спершу в коренях, потім у ксилемному соку і, нарешті, в листках, при цьому в 

останніх підвищувалася експресія генів первинної відповіді на цитокініни (Takei 

et al., 2004). 

У рослин томату після припинення постачання азоту зменшувався вміст 

зеатину та зеатинрибозиду в ксилемних ексудатах та гальмувався ріст листків 

(Rahayu et al., 2005). Після додавання нітратів до коренів арабідопсису 

накопичувалися транскрипти IPT3 з подальшою акумуляцією транс-

зеатинрибозиду (Miyawaki et al., 2004). Цитокініни присутні також у флоемі 

рослин (Dodd, Вeveridge, 2006). Так, завдяки флоемному транспорту 

радіоактивні цитокініни, нанесені на сім’ядолі арабідопсису, рухалися до 

кореневих кінчиків (Bishopp et al., 2011). Досліди з ipt-мутантами арабідопсису 

зі зниженим рівнем цитокінінів продемонстрували диференційований транспорт 

різних форм цих гормонів. Прищеплення пагону від дикої рослини на корені 

мутантної призводило до відновлення нормального рівня ізопентеніладеніну, але 

не транс-зеатину у коренях, тоді як прищеплення коренів диких рослин на 

мутантні пагони призводило до відновлення рівня транс-зеатину, але не 

ізопентеніладеніну в пагоні. Це свідчить про наявність довгодистанційного 

транспорту цитокінінів, а саме, транс-зеатин рухається від коренів до пагонів, а 

ізопентеніладенін від пагонів до коренів (Matsumoto-Kitano et al., 2008). 
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Функціональна активність 

Цитокініни беруть участь у формуванні та функціонуванні вегетативних і 

генеративних органів рослин на всіх стадіях онтогенезу. Важливим є здатність 

цих гормонів по-різному спрямовувати розвиток різних тканин (верхівкових 

меристем пагону і кореню) та здійснювати обмін інформацією між підземною і 

надземною частинами рослини за допомогою довгодистанційного транспорту 

різних форм цитокінінів (Веденичова, Косаківська, 2017).  

Регуляція поділу клітин та їхньої диференціації – одна з головних функцій 

цитокінінів. Високі рівні цитокінінів присутні в усіх мітотично активних сайтах 

рослини, тоді як у тканинах, де поділ клітин не відбувається, цитокініни 

містяться в дуже низьких концентраціях, а нанесення екзогенних цитокінінів на 

органи з низьким вмістом цитокінінів індукує цитокінез (Schaller et al., 2014).  

У культурі тканин цитокініни стимулюють проліферацію 

недиференційованих клітин і формування меристеми (Sсhaller et al., 2014). У 

верхівкових меристемах пагона рівень цитокінінів регулюється специфічними 

протеїнами родини KNOX. Експресія генів цих протеїнів індукує високий рівень 

цитокінінів та пригнічує біосинтез гіберелінів. Водночас зростання вмісту 

цитокінінів збільшує експресію KNOX, утворюючи регуляторну петлю зі 

зворотним зв’язком (Shani et al., 2006). Дія транскрипційного фактора SHOOT-

MERISTEMLESS (STM), який гальмує клітинну диференціацію апікальної 

меристеми пагона арабідопсису, тісно пов’язана з рівнем цитокінінів і цитокінін-

залежним цикліном CYCD3 (Scofield et al., 2013). Високий рівень цитокінінів у 

верхівковій меристемі пагона підтримується локальною експресією одного з 

генів їхнього біосинтезу – LOG. Зокрема, LOG4 експресується в невеликій групі 

клітин – шарі L1 меристеми (Chickarmane et al., 2012). При цьому утворюються 

активні форми цитокінінів, і вміст зеатину значно перевищує вміст 

ізопентеніладеніну (Skylar, Wu, 2011). Натомість у регуляції росту апікальної 

меристеми кореня цитокініни відіграють негативну роль. Так, у мутантів зі 

зниженим рівнем цитокінінів швидкість видовження коренів була значно 

вищою, а кількість бічних й адвентивних коренів – більшою порівняно з диким 

типом рослин, зростала також маса коренів і розмір меристеми (Werner et al., 

2003). Підсилений ріст коренів у цитокінін дефіцитних рослин відбувався за 

рахунок збільшення кількості клітин, проте їхні розміри не змінювалися, тобто 

клітини кореневої меристеми більш тривалий час знаходилися в 

меристематичній фазі, проходячи більше мітотичних циклів перш, ніж перейти 

до видовження (Dello Ioio et al., 2007). 
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Ефекти цитокінінів залежать від концентрації в тканинах рослин: у 

низьких кількостях вони активують мітоз, тоді як у високих – інгібують його 

(Schaller et al., 2014). Підтвердженням цьому є експерименти із застосуванням 

екзогенних цитокінінів in vitro (Uzelac et al., 2012). У коренях цитокініни 

виконують не лише функції формотворчого регулятора, але й контролюють 

здатність поглинати поживні речовини з навколишнього середовища, які, в свою 

чергу, впливають на функції цитокінінів, ріст і розвиток рослини (Argueso et al., 

2009). Детально досліджено роль цитокінінів в асиміляції азоту (Kiba et al., 2011). 

Цитокініни відіграють ключову роль в органогенезі азотфіксуючих кореневих 

бульбочок у бобових рослин (Heckmann et al., 2011), покращують ефективність 

азотфіксації, підвищують активність нітратредуктази та нітрогенази (Frugier et 

al., 2008). 

Цитокініни беруть участь в регуляції росту і розвитку листків. У цитокінін 

дефіцитних рослин арабідопсису гальмувався ріст листкової пластинки за 

рахунок зменшення кількості клітин (Werner et al., 2003). Екзогенні цитокініни 

індукували збільшення кількості транскриптомів у молодих листках томату, 

стимулювали розвиток, експресували цитокінін-залежні гени (Shi et al., 2013). 

Цитокініни регулюють первинні процеси утворення листкової пластинки з 

латеральних ділянок апікальної меристеми пагона (Shany et al., 2010). 

Дослідження мутантів арабідопсису IPT7 і CKX3 продемонстрували залежність 

форми листків та мозаїчність їхніх клітин від рівня ендогенних цитокінінів (Li et 

al., 2013).  

Одним з найвідомих ефектів цитокінінів у листках є гальмування процесів 

старіння та пожовтіння. Транскриптомний аналіз листків арабідопсису показав, 

що під час старіння різко знижується експресія генів біосинтезу цитокінінів і 

збільшується активність цитокініноксидаз (Breeze et al., 2011). Проте раніше вже 

повідомлялось (Eckardt, 2003),  що у рослин з гіперсинтезом цитокінінів не 

подовжувалась тривалість життя листків, а у цитокінін дефіцитних рослин не 

спостерігалося передчасного старіння листків, кількість хлорофілу залишалася 

такою самою, як і в листках рослин дикого типу Це свідчить про складний 

характер взаємозв’язків між регуляцією старіння і сигналінгом цитокінінів. 

Здатність цитокінінів затримувати старіння листків пов’язана з регуляцією 

транспортування асимілятів (Balibrea Lara et al., 2004). Однією з ознак проявів 

затримки старіння листків за дії цитокінінів є позеленіння, під час якого 

накопичуються фотосинтетичні пігменти та протеїни тилакоїдних мембран 

хлоропластів. Цитокініни експресують гени, які кодують хлоропластні протеїни 

(Zubo et al., 2008), стимулюють синтез хлорофілу й каротиноїдів, активують 
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фотосинтез (Yaronskaya et al., 2006). Водночас хлоропласти містять ензими 

біосинтезу цитокінінів, повний спектр ендогенних цитокінінів, включаючи 

вільні основи, рибозиди і глюкозиди (Hirose et al., 2008). Ідентифіковані дві 

родини цитокінін-залежних протеїнів-транскрипційних факторів (GNC/CGA1 та 

CRF), які регулюють розвиток хлоропластів із пропластид, їхній ріст і поділ 

(Chiang et al., 2012). Експресія генів GNC/CGA1 і CRF значно активується за дії 

екзогенних цитокінінів, а мутації цих генів впливають на біомасу, кількість 

хлоропластів, вміст хлорофілу та індекс продуктивності рослин (Hudson et al., 

2013). Присутність у хлоропластах цитокінін-зв’язуючих протеїнів із 

транскрипційною активністю вказує на можливість існування відносно 

автономної системи рецепції гормонів у цих органелах (Brovko et al., 2010). 

Цитокініни задіяні у формуванні судин ксилеми і флоеми стебла, вони 

стимулюють диференціацію протоксилеми та розвиток васкулярного камбію 

(Dettmer et al., 2009). Дефіцит цитокінінів призводив до значного зниження 

активності камбіальних клітин і, як наслідок, до зменшення кількості клітин 

судинних пучків (Werner et al., 2003). Цитокініни беруть участь у регуляції 

виходу насіння зі стану спокою і в проростанні. Обробка екзогенними 

цитокінінами та їхніми аналогами стимулювала переривання глибокого спокою 

та сприяла проростанню насіння багатьох видів рослин (Kucera et al., 2005). 

 

 

1.5. Саліцилова кислота 

 

Саліцилова кислота (СК) – поліфункціональний фітогормон фенольної 

природи, молекула якого містить ароматичне кільце та гідроксильну групу 

(Kleissig et al., 2018; Vlot et al., 2009). СК задіяна в регуляції процесів росту й 

розвитку, фотосинтезу, дихання, транспірації (Chen et al., 2009; Janda et al., 2014; 

Wani et al., 2017), підвищує стійкість рослин до широкого спектру абіотичних 

(Hayat et al., 2010; Jayakannan et al., 2015; Kang et al., 2014; Pal et al., 2013) і 

біотичних стресорів (Kumar, 2014). 

 

Біосинтез і сигналінг 

Генетичні та біохімічні дослідження вказують на існування незалежних 

фенілаланін-аміак-ліазного (PAL) та ізохоризмового (ICS) шляхів біосинтезу СК. 

Шикімова кислота (ShA) виступає попередником в обох випадках. За ІСS-

шляхом хоризмова кислота під впливом ізохоризмат-синтази перетворюється на 

ізохоризмову кислоту (ІС), з якої в хлоропластах за участі ізохоризмат-піруват-
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ліази (ІPL) синтезується СК, яка експортується в цитозоль. За PAL шляхом 

префенова кислота синтезується з хоризмової кислоти за дії хоризмат мутази 

(CM), потім відновлюється до L-фенілаланіну (Phe), який перетворюється на 

транс-коричну кислоту (t-CA) за дії фенілаланін-амоній-ліази (PAL). З t-CA 

можуть утворюватися ортокумарова кислота (o-CA) та бензальдегід. СК може 

утворюватись безпосередньо з о-СА, тоді як бензальдегід спочатку 

перетворюється на бензойну кислоту (BA) за допомогою альдегід оксидази 

(AAO), а потім на СК за дії бензоат-2-гідрокислази (BA2H) (рис. 1.13). 

Незважаючи на важливість СК для росту та захисту рослин, його біосинтез до 

кінця не вивчений. 

У різних видів рослин можуть функціонувати обидва шляхи біосинтезу СК, 

або один із двох. Так, у рослинах рису та ячменю біосинтез СК відбувається за 

PAL шляхом, у Arabidopsis thaliana та томатів – за ICS-шляхом, а в сої синтез 

може протікати за обома шляхами. Цікаво, що регуляція біосинтезу СК 

відбувається по-різному в органах рослин (Chang et al., 2008; Hao et al., 2018; 

Silverman et al., 1995). 

 

 

Рис. 1.13. Схема фенілаланін-аміак-ліазного (PAL) та ізохоризматного (ICS) 

шляхів біосинтезу саліцилової кислоти. Суцільні лінії – окремі етапи 

перетворення, пунктирні – транспорт від хлоропластів до цитоплазми. Синім 

кольором позначені ферменти (адаптовано за Lefevere et al., 2020). 

 

Зниження активності СК відбувається після утворення комплексів із 

глюкозою. Кон'югація глюкози в гідроксильній групі СК призводить до 

https://o2txwxm3634ltv6n7koiemdbbe-adv7ofecxzh2qqi-www-frontiersin-org.translate.goog/articles/10.3389/fpls.2020.00338/full#B24
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утворення глюкозиду (2-O-β-D-глюкозиду СК) як основного кон'югату, який 

зберігається у вакуолях у великих кількостях, тоді як кон'югація глюкози в 

карбоксильній групі продукує складний ефір глюкози у незначних кількостях. 

(Dean et al., 2003). Більшість молекулярних модифікацій призводить до 

інактивації СК (рис. 1.14). 

 

 

Рис. 1.14. Утворення кон’югантів саліцилової кислоти в суспензійній культурі 

клітин сої: 2-O-β-D-глюкозиду саліцилової кислоти; ефіру глюкози з 

саліциловою кислотою; метилсаліцилату; метилсаліцилату 2-O-β-D-глюкози. 

Скорочення: СК – саліцилова кислота; Glc – залишок глюкози (адаптовано за 

Dean et al., 2003. Vicente, Plasencia, 2011). 

 

Реакції кон'югації каталізують цитозольні глюкозилтрансферази (Song, 

2006). Метилювання здійснюється за участі ензиму метилтрансферази. Після 

метилювання зростає мембранна проникність і летючість СК. Метилсаліцилати 

виділяються рослиною для приваблення комах (Snoeren et al., 2010). Кон'югація 

СК з амінокислотами розглядається як один із шляхів катаболізму гормону 

(Mackelprang et al., 2017). У результаті гідроксилювання СК утворюються 2,3- і 

2,5-дигідроксибензойні кислоти (2,3-DHBA та 2,5 DHBA) (Dempsey et al., 2011). 

Ідентифіковано глікозилтрансферазу, яка може перетворювати метилсаліцилат 

(MeSA) у глюкозид-MeSA (Chen et al., 2019). Глюкозилтрансфераза 

транспортується з цитозолю у вакуолі клітин, де зберігається як неактивна 

форма, здатна трансформуватися у вільну активну СК (Dean et al., 2005). Цікаво, 

що СК може трансформуватись в метилсаліцилат (MeSA) за дії 

карбоксилметилтрансферази. Ця летка похідна речовина належить до системи 

стійкості рослин тютюну та арабідопсису і може передаватись на великі відстані. 

MeSA може бути глюкозильованим з отриманням MeSA 2-O-β-D-глюкози, проте 

https://translate.googleusercontent.com/translate_c?depth=1&hl=uk&prev=search&pto=aue&rurl=translate.google.com&sl=en&sp=nmt4&u=https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fpls.2020.00338/full&usg=ALkJrhgSVKnmC8MfJhCjQ5vFvQHQM5LToQ#B13
https://translate.googleusercontent.com/translate_c?depth=1&hl=uk&prev=search&pto=aue&rurl=translate.google.com&sl=en&sp=nmt4&u=https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fpls.2020.00338/full&usg=ALkJrhgSVKnmC8MfJhCjQ5vFvQHQM5LToQ#B10
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цей кон'югот не зберігається у вакуолях (Hayat et al., 2010; Vlot et al., 2008). 

Акумуляція регулюється шляхом експресії генів, які визначають активність 

ензимів, задіяних у синтезі гормону (див. табл. 1.1). 

 

Таблиця 1.1. Приклади генів, причетних до синтезу саліцилової кислоти 

(адаптовано за Lefevere et al., 2020) 

 

Рослина Ген Функція Фенотип мутанту 

Arabidopsis 

thaliana L. 

AtlCS Регуляція активності 

ізохоризмат синтази. Синтез 

ізохоризмової кислоти 

ics1: суттєве зменшення 

вмісту СК 

ics2: суттєві зміни у вмісті СК 

відсутні 

ics1 ics2: значне зменшення 

вмісту СК 

Arabidopsis 

thaliana L. 

AtlPAL Регуляція активності 

фенілаланін аміак-ліази; синтез 

транс-коричної кислоти з 

фенілаланіну  

pal1, pal2 pal3/4: суттєві зміни 

в накопиченні СК відсутні 

pal1, pal2 pal3, pal4: значне 

зменшення вмісту СК 

Arabidopsis 

thaliana L. 

AtAMI1 Синтез бета-окислювального 

багатофункціонального 

протеїну, трансформація транс-

коричної кислоти в бензойну 

кислоту 

aim1: аномальні суцвіття, 

інформація про вміст СК 

відсутня 

Arabidopsis 

thaliana L. 

PBS3 Регуляція активності глутамат-

амінотрансферази, кон’югація 

ізохоризмової кислоти з 

утворенням ізохоризмат -9-

глютамату 

pbs3: значне зменшення 

вмісту СК 

 

Arabidopsis 

thaliana L. 

EDS5 Синтез транспортеру 

ізохоризмової кислоти 

транспорт ізохоризмової 

кислоти з хлоропластів до 

цитозолю 

Oryza 

sativa L. 

OsPAL Регуляція активності 

фенілаланін аміак-ліази, синтез 

транс-коричної кислоти з 

фенілаланіну  

pal6: значне зменшення вмісту 

СК 

 

Oryza 

sativa L. 

OsAMI

1 

Синтез бета-окислювального 

багатофункціонального 

протеїну, трансформація транс-

коричної кислоти в бензойну 

кислоту 

aim1: гальмування росту 

коренів, значне зменшення 

вмісту СК 
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У трансдукції СК-сигналінгу беруть участь протеїнові рецептори. 

Досліджений рецептор метилсаліцилової кислоти SABP2. З огляду на широкий 

спектр дії гормону передбачається присутність декількох рецепторів, які 

активуються залежно від виконуваної функції у фізіологічних процесах. До 

потенційних рецепторів СК-сигналінгу віднесені NPR3, NPR4, NPR1 та α-

кетоглутаратдегідрогенази (KGDHE2), а також декілька глутатіон-S-трансфераз 

(GSTF) (Kumar, 2014). 

Ідентифіковані у багатьох видів рослин гени PAL експресують ензим 

фенілаланін аміак-ліазу (PAL), яка каталізує синтез із фенілаланіну (Phe) транс-

коричної кислоти (t-CA) (Reichert et al., 2009). У рослинах сої ідентифіковані два 

ICS-гени і п’ять гомологів PAL-генів, які були задіяні в регуляції IC- і PAL-

шляхів біосинтезу СК (Shine et al., 2016). На ics мутантах ячменю було показано, 

що рослини, які використовують переважно PAL-шлях біосинтезу СК, не містять 

активного гена PBS3 і використовують виключно ICS для біосинтезу СК-

метаболітів (Qin et al., 2019). У рослинах арабідопсису та рису був 

ідентифікований ген AIM1, який регулює синтез багатофункціональних MFP-

протеїнів, задіяних у метаболізмі жирних кислот, амінокислот і гормонів (Arent 

et al., 2010). AIM1 експресує перетворення trans-коричної кислоти на бензойну. 

Останній етап – перетворення бензойної кислоти на СК каталізується 

гідроксилазою бензойної кислоти. У рослинах Nicotiana tabacum L. цю функцію 

виконує монооксигеназа P450 (Leon et al., 1995). У мутантів рису з низьким 

вмістом СК (Abnormal Inflorescence Meristem1) спостерігалось зниження 

активності кореневої меристеми і гальмування росту коренів. Екзогенна СК 

індукувала ріст кореня, що вказує на вирішальну роль AIM1 в біосинтезі СК на 

етапі перетворення транс-коричної кислоти на бензойну (Xu et al., 2017). 

Неактивний O-β-глюкозид (SAG) експортується у вакуолі за участі 

локалізованого в хлоропластах протеїнового транспортеру, синтез якого 

кодується EDS5-геном. Глюкозилювання СК каталізується ензимами родини 

UDP-глюкозилтрансферази, активність яких контролюється локалізованими в 

цитозолі генами UGT74F1 і UGT74F2 (Park et al., 2017).  

Біосинтез СК за IC-шляхом до кінця не вивчений. У геномі Arabidopsis 

ідентифіковано гени AtICS1 і AtICS2, які активують синтез гормону. PBS3-

дефіцитні мутанти Arabidopsis відзначались низьким вмістом СК і його 

глюкозиду, що є свідченням участі PBS3-гена в біосинтезі СК (Torrens-Spence et 

al., 2019). Ензим OsICS не бере участі в синтезі СК у Oryza sativa, тоді як у 

арабідопсису фактор транскрипції OsWRKY6 вважається відповідальним за 

накопичення СК-шляхом активації гена OsICS (Choi et al., 2015). 

https://o2txwxm3634ltv6n7koiemdbbe-adv7ofecxzh2qqi-www-frontiersin-org.translate.goog/articles/10.3389/fpls.2020.00338/full#B49
https://o2txwxm3634ltv6n7koiemdbbe-adv7ofecxzh2qqi-www-frontiersin-org.translate.goog/articles/10.3389/fpls.2020.00338/full#B2
https://o2txwxm3634ltv6n7koiemdbbe-adv7ofecxzh2qqi-www-frontiersin-org.translate.goog/articles/10.3389/fpls.2020.00338/full#B2
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СК сигналінг сприймається активатором транскрипції NPR1, який регулює 

експресію генів, задіяних у процесах проростання насіння, цвітіння та старіння. 

Існує загальна непідтверджена думка, що СК впливає на окислювально-

відновний стан рослинних клітин, оскільки інгібує активність каталази та 

пероксидази, і таким чином, визначає рівень активних форм кисню (АФК). СК 

сприяє доступності електронних фотосинтетичних акцепторів і підтримує 

окисно-відновлювальний стан. Олігомеризація NPR1 модулюється окисно-

відновлювальним шляхом (рис. 1.15). 

 

Рис. 1.15. Описова модель функцій саліцилової кислоти в регуляції росту і 

розвитку рослин. СК сприймається NPR1, транскрипційним активатором, що 

регулює експресію генів, які можуть брати участь у проростанні насіння, цвітінні 

та/або регуляції старіння. Крім того, СК є ключовим регулятором окислювально-

відновного статусу рослинних клітин шляхом інгібування активності каталази та 

пероксидази і таким чином, модуляції рівня активних форм кисню (АФК). 

Позитивний вплив СК на фотосинтез сприяє доступності акцепторів електронів 

і окислювально-відновного статусу. Олігомеризація NPR1 є окислювально-

відновною модуляцією (цитовано за Vicente, Plasencia, 2011). 

 

Доведено, що одним з ключових елементів реалізації ефектів СК як сигнальної 

молекули є NPR1-протеїн. Він утворюється в рослинних тканинах в незначних 

кількостях, проте при інфікуванні патогенами або обробці екзогенною СК його 

рівень зростає. Встановлено, що NPR1 безпосередньо не зв'язується з СК. 

Залежно від концентрації СК, з нею зв'язуються NPR3- і NPR4-протеїни, які 

здатні керувати убіквітинзалежною деградацією NPR1. За низької концентрації 

СК NPR4 утворює комплекс з NPR1, виступаючи в ролі адаптера убіквітинлігази, 

що бере участь в протеасомної деградації NPR1. При підвищенні концентрації 

javascript:;
javascript:;
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СК до помірних (наномолярних) значень, вона зв'язується з NPR4, внаслідок чого 

NPR1 вивільняється і набуває здатності виконувати функції, пов'язані з 

регулюванням експресії генів PR-білків (Колупаєв, Ястреб, 2013). Послаблення 

СК-сигналінгу за участі DELLA-протеїнів відбувалось через зниження рівня 

АФК (Grant, Jones, 2009). 

 

Транспорт і локація 

Транспортні системи СК мало досліджені. Показано, що гормон 

синтезується в хлоропластах і цитозолі, а його неактивна форма глюкозид 

саліцилової кислоти (SAG) транспортується в середині клітини і між органами  

рослини. Припускають, що у транспортування СК залучені універсальні 

транспортери типу MATE та ABC, які експортують різні хімічні сполуки, в тому 

числі фітогормони (Hwang et al., 2016; Zhang et al., 2014). 

СК акумулюється в інфікованих органах і звідти в незначних кількостях 

транспортується у здорові клітини через апопласт (Singh et al., 2017). СК 

проникає крізь плазматичні мембрани клітин завдяки рН-залежній дифузії та 

заучасті носіїв. З хлоропластів СК експортується до цитозолю транспортерами 

EDS5, після чого зв’язується з глюкозою і транспортується до вакуолі. Завдяки 

симпластному зовнішньому транспорту метилсаліцилова кислота (MeSA) 

переміщується по флоемі (Bonnemain et al., 2013; Maruri-Lopez et al., 2019). За 

допомогою міченої СК показано, що у водної рослини Lemna gibba гормон 

накопичується в цитозолі та вакуолях, де зберігається після кон'югації з 

глюкозою (Ben-Tal, Cleland, 1982). На рослинах Nicotiana tabacum L. показано, 

що швидка транслокація СК відбувається з кореня до листків (Ohashi et al., 2004). 

У пагонах Oryza sativa L. вміст СК виявився набагато вищим, ніж у коренях 

(Silverman et al., 1995). Експортування СК по флоемі саджанців Ricinus communis 

відбувається завдяки симпластному зовнішньому клітинному транспорту та 

високоспецифічній рН-залежній системі, локалізованій у сім’ядолях (Rocher et 

al., 2009). Фоліарна обробка Ocimum baslicum L. розчином СК сприяла асиміляції 

бору та сірки кореневою системою і посилювала накопичення цих елементів у 

пагонах, збільшуючи біомасу та ефективність фотосинтезу, що свідчить про 

транспорт СК з листків до коренів (Ghazijahani et al., 2014). 

 

 

Функціональна активність 

Участь СК у захисті рослин від біотичних і абіотичних стресів стала 

очевидною лише в останні 30 років. Раніше вважалося, що це відносно 

https://o2txwxm3634ltv6n7koiemdbbe-adv7ofecxzh2qqi-www-frontiersin-org.translate.goog/articles/10.3389/fpls.2019.00423/full#B88
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неважлива сполука, як і багато інших фенольних вторинних метаболітів. Ефекти 

СК визначаються кількома ключовими факторами, серед яких вид рослини, 

умови навколишнього середовища (температура, вологість, освітлення тощо) та 

концентрації гормону (Janda et al., 2014). Ендогенна СК відіграє значну роль у 

регуляції фізіологічних та біохімічних процесів упродовж життєвого циклу 

рослини (Vicente, Plasencia, 2011). Гормон задіяний в регуляції процесів 

проростання насіння, вегетативного росту, фотосинтезу, дихання, термогенезу, 

формування квіток і насіння, старіння. СК сприяє підтримці клітинного 

окислювально-відновного гомеостазу за рахунок регуляції активності 

антиоксидантних ферментів (Joseph et al., 2010; Slaymaker et al., 2002), індукції 

альтернативного шляху дихання (Moore et al., 2002) (рис. 1.16). 

 

 

Рис. 1.16. Біологічні функції саліцилової кислоти у рослин. Саліцилова кислота 

регулює безліч процесів розвитку й стресових реакцій у рослин. Поряд із добре 

встановленими функціями СК в імунних реакціях рослин, процесах росту клітин, 

проростанні насіння, теплостійкості, диханні, регуляції продихової апертури, 

формуванні врожаю, утворенні бульбочок в симбіозі з бактеріями-

азотфіксаторами (нодуляція), старінні листя виявлено нові функції СК, 

наприклад, її роль у стресових реакціях в ендоплазматичному ретикулумі, 

репарації пошкоджень ДНК і в передачі інформації між поколіннями 

(адаптовано за Liu et al., 2015). 

 

Активність РНК-залежної РНК-полімерази (RdRP), яка синтезує короткі 

cRNA, використовуючи клітинні або вірусні РНК як шаблони, підвищувалась у 

заражених вірусом або оброблених СК рослин тютюну. Ген NtRDRP1 

експресувався як вірусною інфекцією, так і екзогенною СК та її біологічно 

активними аналогами (Xie et al., 2001). 

https://www.researchgate.net/profile/Xiaoyu-Liu-77
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Вміст СК суттєво варіює залежно від виду та органу рослини. Так, рівні 

гормону істотно відрізнялись у квітках семи та в листках 27 теплочутливих видів 

(Raskin et al., 1990). У листках Nicotiana tabacum L. вміст СК був менше 100 нг/г 

сирої маси (Malamy et al., 1992), тоді як у Solanum tuberosum L. сягав 10 мкг/г 

сирої маси (Navarre, Mayo, 2004). У Arabidopsis thaliana сумарний вміст СК 

коливався від 0,25 до 1 мкг/г сирої маси (Brodersen et al., 2005)  

Роль СК у проростанні насіння неоднозначна. Основні дослідження цього 

процесу відбувались з використанням екзогенної СК, а пригнічення або 

прискорення проростання залежали від виду рослини і концентрації гормону. 

Проростання насіння ячменю та кукурудзи за концентрації СК > 3 мМ повністю 

пригнічувалось (Xie et al., 2007). Водночас, за концентрації СК від 0,3 до 0,9 мМ 

покращувались швидкість та відсоток проростання насіння кукурудзи, 

збільшувалась довжина пагонів (Sallam, Ibrahim, 2015). Для проростання 

пшениці в нормальних умовах СК непотрібна (Barakat et al., 2013; Miura, Tada, 

2014). 

Екзогенна СК покращує фізіологічні та молекулярні процеси, пов'язані з 

ростом і розвитком рослин. Як правило, високі концентрації СК (> 1 мМ) 

негативно впливають на ріст і розвиток рослин, а застосування оптимальних 

концентрацій гормону стимулює ці процеси (Koo et al., 2020). У рослинах 

пшениці за сольового стресу екзогенна СК посилювала накопичення розчинних 

цукрів і проліну, фотосинтетичних пігментів, підвищувала активність 

антиоксидантних ензимів, регулювала водний статус (Al-Whaibi et al., 2012; 

Mandavia et al. 2014). Фоліарна обробка проростків Glycine max L. Merr. суттєво 

збільшувала ріст пагонів та коренів, проте майже не впливала на швидкість 

фотосинтезу (Gutiérrez-Coronado et al., 1998). Праймування зернівок Triticum 

aestivum L. 10-5М розчином СК сприяло збільшенню кількості листків, сирої та 

сухої біомаси рослин, нітрат-редуктазної та карбоангідразної активності. Однак 

високі концентрації гормону (10-3М) інгібували ріст проростків (Hayat et al., 

2005). За високої концентрації гормон негативно впливав на анатомічну будову 

листків та ультраструктуру тилакоїдних мембран хлоропластів рослин ячменю 

(Uzunova, Popova, 2000). СК регулював продихову активність рослин 

арабідопсису, перешкоджаючи надходженню бактеріальної інфекції (Melotto et 

al., 2006). Зростаючі концентрації СК (0,1 мМ, 0,5 мМ та 1 мМ), що потрапляли 

через корені Hordeum vulgare L. упродовж 7 днів, помітно вплинули на 

фотохімічну активність хлоропластів і проникність їхніх мембран, посилили 

акумуляцію малонового діальдегіду (Maslenkova et al., 2009). 
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СК впливала на фотосинтез у Nicotiana tabacum L., викликаючи закриття 

продихів та уповільнюючи перенос електронів у ФС II (Janda et al., 2012). 

Екзогенна СК (10 мкМ) посилювала асиміляцію СО2 та підвищувала вміст 

фотосинтетичних пігментів у Brassica juncea L. (Fariduddin et al., 2003). Вивчення 

двох розчинних цитоплазматичних СК-зв’язуючих протеїнів показало, що 

гормон впливав на фотосинтез, зменшуючи активність Рубіско та карбоангідрази 

у Nicotiana tabacum L. (Slaymaker et al., 2002). Праймування насіння та фоліарна 

обробка ацетилсаліциловою кислотою, гліцинбетаїном і кінетином рослин з 

різним типом фотосинтезу сої (С3) та кукурудзи (С4) підвищувала провідність та 

транспірацію, швидкість фотосинтезу та ріст, індукувала солестійкість (Fahraji et 

al., 2014). 

Трансгенні лінії Arabidopsis thaliana NahG із дефіцитом СК відзначались 

посиленим ростом, зменшенням вмісту АБК та меншими пошкодженнями ФС 

SII у репродуктивну фазу онтогенезу. Дефіцит СК індукував збільшення 

кількості насіння в 4,4 раза та покращення його складу, зокрема щодо вмісту 

вітамінів (α- та γ-токоферолу), антиоксидантів (β-каротину), концентрації азоту. 

Під час переходу до цвітіння рівень СК у листках зростав вдвічі (Abreu, Munne-

Bosch, 2009). У рослинах арабідопсису та соняшника ключовим елементом, що 

пов'язує СК та цвітіння, виявився фактор транскрипції HAHB10, який належить 

до родини HD-Zip II, індукує цвітіння, експресує специфічні перехідні гени 

цвітіння та пригнічує гени, пов'язані з формуванням реакції на біотичний стрес 

(Dezar et al., 2011). Після фоліарної обробки розчинами СК збільшились розмір 

плодів, вміст біоактивних сполук, цукрів та органічних кислот у яблуні, груші, 

черешні, апельсину, винограду, сливи та гранатах (Drogoudi et al., 2021; Koo et 

al., 2020). 

Найбільш дослідженою є роль СК у набутті стійкості рослин до патогенів 

та адаптації до несприятливих умов довкілля. Як сигнальна сполука, пов’язана зі 

стресом, СК прямо чи опосередковано впливає на різні процеси росту та 

розвитку рослин. На сьогодні основні дослідження проводяться з використанням 

екзогенної обробки. 

 

 

1.6. Жасмонати 

 

Жасмонова кислота (ЖК) і її похідні: метилжасмонат (Ме-ЖК), 7-

ізожасмонат, жасмоїлглюкозиди, амінокислотні (АК) кон’югати, широко 

розповсюджені в рослинному світі. Присутність жасмонатів підтверджена у 
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понад 20 видів рослин, які належать до 150 родин, включаючи водорості, мохи, 

хвощі, папоротеподібні, голонасінні та гриби (Babenko et al., 2015). До цього часу 

триває дискусія навколо питання, що таке жасмонати: гормони чи фактори 

стресу, які утворюються при старінні органів? На користь гормональної природи 

жасмонатів свідчать їхнє поширення, специфіка реакції рослин на екзогенну 

обробку, взаємодія з іншими фітогормонами. Жасмонати належать до 

фізіологічно активних речовин, які впливають на ріст і розвиток рослин, 

проявляють стимулюючу та пригнічуючу дії (Wasternack, Song, 2017). 

Накопичення ЖК та її похідних в органах і тканинах рослин відбувається в 

результаті експресії ЖК-індукованих генів. ЖК залучена до регуляції цілої низки 

процесів, а саме: розвитку генеративних органів та зародку, старіння, визначення 

статі, проростання насіння, росту коренів, утворення бульб, рухів і чутливості 

листків (фототропізму), адаптації до дії стресових чинників (Ali, Baek, 2020; 

Huang et al., 2017).  

 

Біосинтез і сигналінг 

Дослідження біосинтезу ЖК та її метилового ефіру були розпочаті в 80-х 

роках минулого століття (Vick, Zimmerman, 1983). Жасмонати – специфічні 

циклопентанонові похідні ліпоксигеназного шляху окиснення поліненасичених 

жирних кислот. Родина ліпоксигеназ (ЛОГ) (лінолеат: кисень: оксидоредуктази, 

КФ 1.13.11.12.) об’єднує ензими ліпідного обміну, які каталізують регіо– та 

стереоспецифічне приєднання молекулярного кисню до 1,4-цис, цис-

пентадієнового фрагменту поліненасичених жирних кислот (ПНЖК) (лінолевої, 

ліноленової та α-ліноленової). Окиснення ПНЖК є першою ланкою 

розгалуженого ензимного каскаду, в результаті якого утворюються біологічно-

активні сполуки – оксиліпіни. Більшість ЛОГ окиснюють лінолеву та ліноленову 

кислоти в С-9- або С-13-положенні, продукуючи відповідно 9- та 13-

гідропероксиди, які започатковують щонайменше шість ензимних шляхів 

(Babenko et al., 2017). Синтез ЖК починається в хлоропластах із вивільнення α-

ліноленової кислоти. 13-ЛОК каталізує приєднання молекулярного кисню до 

цис-цис-1,4-пентадієнової системи. Синтезований гідропероксидний продукт 

містить кон’югований цис-транс набір, який утворюється після міграції 

подвійного зв’язку при проходженні каталітичного циклу (рис. 1.21). 
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Рис. 1.21. Схема першого етапу синтезу жасмонової кислоти, який 

розпочинається в хлоропластах (адаптовано за Babenko et al., 2015). 

 

13-гідропероксилінолева кислота (після розділення шляхів синтезу 

травматину та ЖК) конвертується в епоксид за участю 13-алленоксидсинтази 

(АОС) та циклізується аленоксидциклазою до утворення циклопентенону (cis)-

12-оксофітодієнової кислоти (ОФДК). Ензими фосфоліпаза, 13-ЛОГ, АОС та 

АОЦ локалізовані в хлоропластах (рис. 1). Перетворення кільця циклопентенону 

ферментом редуктазою з наступними трьома циклами β-окиснення відбувається 

у пероксисомах (рис. 1.22). 

Остаточний продукт (+)-7-ізо-ЖК може трансформуватись у (-)-ЖК. Один 

з етапів конвертації ЖК відбувається в цитозолі, а саме: кон’югація ЖК із 

амінокислотою ізолейцином з утворенням амінокислотного кон’югату, або 

метилювання з утворенням Me-ЖК. Вивільнення 12-оксо-фітадієнової кислоти, 

яка залучається до процесів трансформації під час синтезу ЖК, відбувається з 

участю галактоліпази (рис. 1.23). Заключний етап біогенезу ЖК здійснюється в 

пероксисомах, тоді як ензими, що задіяні на початкових етапах біосинтезу, 

локалізовані в пластидах. Проте, яким чином відбувається переміщення 

інтермедіатів синтезу ЖК між пластидами і пероксисомами, поки що не 

встановлено (Babenko et al., 2015; Wasternack, Feussner, 2018). 
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Рис. 1.22. Схема другого етапу синтезу жасмонової кислоти, який відбувається у 

пероксисомах (адаптовано за Babenko et al., 2015). 

 

 
Рис. 1.23. Схема каскаду синтезу жасмонової кислоти (адаптовано за Babenko 

et al., 2015). 
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Регуляція фізіологічних процесів у рослинній клітині з участю жасмонатів 

здійснюється на транскрипційному й трансляційному рівнях. На рівні 

транскрипції відбувається експресія певних генів, утворення значної кількості 

мРНК і специфічних протеїнів, тоді як на рівні трансляції – гальмування синтезу 

„нормальних” протеїнів при збереженні синтезу відповідних мРНК (Гуревич и 

др., 2000; Creelman, Mullet, 1997). ЖК-чутливі фактори транскрипції, які 

регулюють накопичення вторинних метаболітів, що викликане жасмонатами, 

належать до різних родин, серед яких AP2/ERF, bHLH, MYB і WRKY (Zhou, 

Memelink, 2016). Визначені окремі гени, які активуються за участі ЖК. У 

Solanum tuberosum L. – це гени-інгібітори протеїнази (p.pin I та p.pin II), у 

Lycopersion esculentum L. – ген t.pin I, ген ЛОГ (lox-3) і гени запасних протеїнів 

(vsp A і vsp B), у Glycine max L. – ген фенілаланін-амоній-ліази (pal) з 

дріжджового гриба Rhodotorula rubra L., у Petroselinium sativa L. – ген 

халконсинтази (chs), у Agrobacterium rhizogenes – ген нопалінсинтази (nos) з 

тканин пухлини, який викликає хворобу “бородатий корінь”. Встановлено, що 

делеції промоторної зони перерахованих вище генів призводять до втрати ними 

чутливості до дії ЖК. Розшифровано ділянки ДНК, котрі відповідають за 

взаємодію з жасмонатами. Зокрема, така ділянка гена p.pinII знаходиться між 500 

та 620 нуклеотидними послідовностями (н.п.), гена vsp A – між 1170 та 1270 н.п., 

гена vsp B – між 480 та 580 н.п., гена chs – між 120 та170 н.п. (Гуревич и др., 

2000). 

Проте, значні розміри ділянок ставлять під сумнів припущення про пряму 

взаємодію між фітогормоном та ДНК. Вірогідно, має місце взаємодія з 

протеїном, котрий утворює комплекс з ЖК. Так, у промоторній зоні жасмонат-

залежних генів (vsp A, vsp B, p.pin II, chs) виділено специфічну нуклеотидну 

послідовність G-бокс, котра містить гексануклеотид CACGTG, з яким 

зв’язується фактор ініціації транскрипції. Послідовність G-бокс виявлено в 

промоторних зонах генів у дріжджів, бактерій, рослин і ссавців. Показано, що 

окрім жасмонатів на активність генів впливають інші фітогормони, серед яких 

абсцизова (АБК) та індоліл-3-оцтова (ІОК) кислоти. Встановлено, що у генів vsp 

A, vsp B, p.pin II та chs на відстані 10–50 н.п. від G-боксу знаходяться дві 

гомологічні послідовності – бокси I та III. Розміри гомологічних боксів (у межах 

одного оберту спіралі ДНК) і значна відстань між ними вказують на те, що з 

регуляторними ділянками генів, скоріше за все, зв’язується не один, а кілька 

протеїнів-регуляторів, які утворюють складний комплекс для взаємодії з ЖК. 

Таке припущення підтверджено в дослідах з геном p.pin II із 

Solanum tuberosum L. Виділений фрагмент ДНК клонували в плазміді pTE2pb. У 
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результаті отримали афінний сорбент, за допомогою якого із суміші протеїнів 

виділили і охарактеризували чотири білки, котрі десорбціювали з афінного 

сорбенту в присутності 4 мкМ розчину Ме-ЖК. Отримані протеїни виявилися 

субодиницями двох протеїнів-репресорів транскрипції, індуктором яких є 

метилжасмонат. Зв’язування протеїнів-репресорів із регуляторними ділянками 

гена відбувається за участі боксів G, I та III, однаково чутливих до дії АБК та ЖК 

(Гуревич и др., 2000). Пригнічення ЛОГ-шляху із зменшенням вмісту ЖК 

спостерігалось в результаті зниження експресії генів, викликаної ушкодженнями 

при пораненні листків томатів (Hildmann et al., 1992). За умов зневоднення у 

листках АБК-дефіцитного мутанту ячменю відмічалось накопичення жасмонат 

індукованої мРНК і протеїнів (Walker-Simmons et al., 1989). Серед жасмонатів у 

цитоплазмі рослинних клітин найактивнішим виявився ізолейцинжасмонат. За 

відсутності стресових впливів його вміст низький, через що транскрипційні 

фактори ЖК-сигналінгу перебувають в репресованому стані (Ali, Baek, 2020). 

Під впливом стресорів посилюється синтез ЖК та її трансформація в 

ізолейцинжасмонат, здатний зв’язуватись із F-box-протеїном (COI1) – 

рецептором жасмонату (Thines et al., 2007). Після взаємодії ізолейцинжасмонату 

з комплексом SCF/COI1 останній набуває здатності до убіквітинування протеїнів 

родини Jasmonate-Zim-Domain (JAZ) – репресорів ЖК-сигналінгу. Протеасомна 

деградація JAZ призводить до вивільнення транскрипційного фактору MYC2 з 

JAZ-MYC2 комплексу. Таким чином експресуються жасмонат-залежні гени, які 

контролюються транскрипційним фактором MYC2 (Jang et al., 2020). 

Молекулярні механізми біосинтезу та сигналінгу жасмонатів, детально 

охарактеризовані на модельних рослинах, виявили вражаючі паралелі між 

сигналінгом жасмонатів і ауксину, що вказує на їхнє спільне походження (Han, 

2017). 

 

Функціональна активність 

ЖК та її похідні залучені до регуляції процесів розвитку генеративних 

органів і зародку, старіння, визначення статі, проростання насіння, росту 

коренів, утворення бульб, фототропізму, адаптації (Chini et al., 2016; Wasternack 

et al., 2013; Wasternack, Strnad, 2016). Органи рослин відрізняються за вмістом 

жасмонатів. Так, квітки, молоді листки й плоди Vicia fabа L. містили значну 

кількість жасмонатів (10–30 мкг/г маси сирої речовини), тоді як у коренях, зрілих 

і старих листках знайдені лише слідові кількості гормону (Sembdner, Parthier, 

1993). У зрілих плодах сої найвищий вміст ЖК (0,4 мкг/г маси сирої речовини) 

визначено в перикарпії (особливо в його судинних пучках), рубчику та 
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насіннєвій шкірці, найнижчий – в сім’ядолях і зародковій осі (0,2 мг/г маси сирої 

речовини). У проростків сої рівень ЖК у гіпокотилі, зоні поділу клітин і в 

молодих бруньках вищий, ніж у зоні розтягування, старих ділянках стебла та 

кореня, а також у старих листках (Панюта та ін., 2009). 

ЖК відіграє важливу роль у формуванні клітинної стінки, оскільки бере 

участь в регуляції синтезу целюлози. Так, збільшення рівня ЖК у дефіцитних за 

ознакою вмісту целюлози мутантах Arabidopsis thaliana супроводжувалось 

розтягуванням клітин і компенсаторним зростанням лігніну в клітинній стінці на 

фоні втрати целюлози (Sanchez-Rodriguez et al., 2010). ЖК та її метаболічні 

попередники ініціюють утворення стресових протеїнів, серед яких інгібітори 

протеїназ (Farmer, Ryan, 1990).  

До фізіологічних функцій жасмонатів належить регуляція процесів 

формування статевих органів рослин (Chuck, 2010; Ming et al., 2011). Разом із 

ауксинами гормон індукує видовження флоральних органів, контролює розвиток 

пиляків і дозрівання пилку (Chandler, 2011). У суцвіттях жасмонат-дефіцитних 

мутантів ts1 та ts2 кукурудзи після додавання ЖК відновлювався розвиток 

тичинок, що засвідчило участь гормону у формуванні чоловічих квіток (Acosta 

et al., 2009). 

ЖК та її похідні задіяні не лише в процесах регуляції росту й розвитку, а й 

в адаптації до дії стресових чинників (Dar et al., 2015; Tuteja, Sopory, 2008). 

Жасмонати індукують універсальні та специфічні адаптивні реакції, впливають 

на активність антиоксидантних ензимів, редокс-гомеостаз, метаболізм 

хлорофілів (Syvash, Zolotareva, 2017). У листках квасолі, кукурудзи, бавовни, 

тополі, тютюну, картоплі, арабідопсису й інших покритонасінних видів рослин 

внаслідок механічного ушкодження утворювалася значна кількість ЖК (Chehab 

et al., 2008). За умов посухи в рослинах арабідопсису відбувалось транзиторне 

зростання вмісту ЖК (Ali, Baek, 2020; Ruan et al., 2019). Підвищення рівня 

ендогенної ЖК спостерігалося в листках сої у відповідь на дегідратацію 

(Савченко и др., 2014). Цікаво, що цей ефект за часом випереджав накопичення 

абсцизової кислоти, що може вказувати на первинність сигналу ЖК в умовах 

осмотичного стресу. Накопичення ЖК за дії сольового стресу зафіксовано в 

рослинах томату, картоплі та рису (Ali, Baek, 2020; Kang et al., 2005; Ryu, Cho, 

2015). Схожі зміни рівня ЖК спостерігалися в рослинах арабідопсису, банану та 

рису у відповідь на дію низької температури (Du et al., 2013; Hu et al., 2013; Ruan 

et al., 2019; Wang et al., 2020). У рослин Aquilaria sinensis спостерігалося значне 

підвищення вмісту ЖК в умовах теплового стресу (Xu et al., 2020). У 

дослідженнях з Arabidopsis thaliana показано, що за дії стресів ЖК синергічно 
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взаємодіє з етиленом (Xu et al., 2001). Водночас, характер взаємодії з СК (Beckers, 

Spoel, 2006) і АБК (Anderson et al., 2004) залежно від виду стресу змінювався з 

синергічного на антагоністичний.  

Протекторні ефекти екзогенної ЖК в умовах засолення, посухи, гіпо- та 

гіпертермії, УФ-опромінення залежать від виду рослини та концентрації гормону 

(Liu et al., 2012; Sharma, Laxmi, 2015). Екзогенні ЖК і Ме-ЖК сприяли 

підвищенню стійкості рослин різних видів до дії низьких позитивних та 

негативних температур (Игнатенко и др., 2020; Hu et al., 2017), високої 

температури (Karpets et al., 2014), дегідратації (Wang, 1999), засолення (Yastreb 

et al., 2015). За гіпертермії обробка розчином ЖК підвищувала активність 

антиоксидантних ферментів супероксиддисмутази, каталази та 

аскорбатпероксидази в колеоптилях пшениці. Індукуванню антиоксидантної 

системи захисту передувало транзиторне посилення генерації супероксидних 

аніон-радикалів (Karpets et al., 2014). Встановлений позитивний ефект обробки 

метилжасмонатом (МеЖК) на функціонування фотосинтетичного апарату 

рослин пшениці за умов посухи. Зафіксовано зниження продихової провідності 

та швидкості транспірації, ефективне використання внутрішньотканинної води, 

ріст активності супероксиддисмутази, пероксидази, каталази та зниження вмісту 

малонового діальдегіду (Ma et al., 2014). За водного дефіциту обробка ЖК рослин 

ячменю індукувала збільшення вмісту ендогенної АБК, зменшувала ступінь 

ушкодження мембран за рахунок гальмування перекисного окислення ліпідів, 

підвищувала посухостійкість (Bandurska et al., 2003). Показано, що екзогенний 

MeЖК пом’якшує ефект УФ-опромінення у рослин ячменю завдяки посиленню 

антиоксидантного захисту (Fedina et al., 2009; Zhang, Ervin, 2005). Екзогенна 

обробка MeЖК рослин пшениці протидіяла згубному впливу УФ-опромінення за 

рахунок активації супероксиддисмутази, пероксидази, накопичення проліну та 

антоціану. Зростав вміст хлорофілів a і b, відновлювалась більшість показників 

флуоресценції фотосистеми ІІ (Liu et al., 2012). За екзогенної обробки ЖК у 

багатьох рослин посилювався синтез антоціану. Припускають, що специфічний 

жасмонат-індукований протеїн F-box активує експресію генів біосинтезу 

антоціаніну DFR, LDOX та UF3GT (Shan et al., 2009). Антоціани разом з іншими 

флавоноїдами здатні зв’язувати АФК, серед яких пероксид водню, синглетний 

кисень, супероксид-гідроксил та пероксидні радикали (Gould et al., 2002). 

Фоліарна обробка 21-добових рослин рису в концентрації 10 мкМ розчином 

МеЖК посилювала синтез протеїнів, задіяних у захисті від наслідків механічного 

стресу (Bertini et al., 2019).  

https://link.springer.com/article/10.1007/s00344-011-9253-5?shared-article-renderer#ref-CR13
https://link.springer.com/article/10.1007/s00344-011-9253-5?shared-article-renderer#ref-CR77
https://link.springer.com/article/10.1007/s00344-011-9253-5?shared-article-renderer#ref-CR60
https://link.springer.com/article/10.1007/s00344-011-9253-5?shared-article-renderer#ref-CR18
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При порівнянні ефектів екзогенних ЖК і АБК за умов сольового стресу 

виявилось, що в коренях рису ЖК активувала пероксидазу, а також індукувала 

синтез 32 і 28 кДа поліпептидів, PR-1 і PR-10 протеїнів, пов’язаних із 

патогенезом, та протеїну SalT (salt stress-responsive protein). За обробки рослин 

АБК накопичення перерахованих протеїнів не відбувалось. Водночас ЖК не 

індукувала синтезу LEA-протеїнів (late embryogenesis proteins), що утворювались 

за дії AБК (Moons et al., 1997).  

Отже, ЖК за участі сигнальних посередників і у взаємодії з іншими 

компонентами гормональної системи здатна індукувати як універсальні, так і 

досить специфічні фізіологічні реакції, необхідні для виживання й збереження 

продуктивності в екстремальних умовах. 

 

 

1.7. Брасиностероїди 

 

Брасиностероїди (БС) – подібні до стероїдних гормонів тварин фіто стероїди, 

задіяні в регуляції процесів росту, репродукції, формування судинної системи, 

розвитку квітів і плодів (Wei, Li, 2020). Вони функціонують як головні 

перемикачі під час запуску метаболічних реакцій у відповідь на стресові 

навантаження (Bajguz, 2010). БС – похідні 5ά-холестеролу – відрізняються за 

структурою завдяки бічним вуглецевим ланцюгам. Відповідно до кількості 

атомів вуглецю та алкільних груп у бічних ланцюгах виділяють C-27, -28 і -29 

брасиностероїди (рис. 1.24). 

У рослинних клітинах БС присутні у вільному (активні) або зв’язаному 

(неактивні) з жирними кислотами та цукром стані (Fujioka, Yokota, 2003). До 50%  

брасиностероїдів припадає на C-28. До активних форм належать 24-

епібрассиноліди і 28-гомобрассиноліди (Kang, Guo, 2011). БС присутні у всіх 

органах рослин, але найбільша концентрація (100 нг/г біомаси) зафіксована в 

пилкових зернах і насінні, тоді як в пагонах і листках вміст гормону складав 

відповідно 0,01 і 0,1 нг/г біомаси (Bartwal, Arora, 2020). БС, зв’язуючись з 

рецепторами на поверхні клітин, ініціюють сигнальний каскад, що призводить 

до змін у експресії генів. Сигнальні шляхи БС не є лінійними, а перебувають у 

взаємодії з сигнальними шляхами інших гормонів (Nolan et al., 2017). На сьогодні 

ідентифіковано приблизно 70 БС у покритонасінних та голонасінних рослин, 

птеридофітів, мохоподібних і водоростей (Bajguz, Tretyn, 2003). Встановлено, що 

стерини трансформуються у брасиноліди за ізопреноїдним шляхом (Symons et 

al., 2008). Брасиноліди є кінцевим продуктом синтезу БС і належать до 
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високоефективних форм гормону (Zhao, Li, 2012). БС індукують стійкість рослин 

до абіотичних стресорів шляхом модуляції ферментативної і неферментативної 

антиоксидантної активності (Bartwal, Arora, 2020; Chen et al., 2021; Chi et al., 

2020; Rattan et al., 2020; Sharma et al., 2016; 2017). Повідомлялось, що БС 

стимулювали утворення фітохелатину (Bajguz, 2002). Щоб подолати шкідливий 

вплив важких металів, БС взаємодіють з ауксинами, цитокінінами, АБК, 

етиленом та жасмоновою кислотою (Kour et al., 2021). 

 

 

Рис. 1.24. Структура поширених брасиностероїдів (адаптовано за Peres et al., 

2019). 

 

Біосинтез і сигналінг 

Генетичні та біохімічні дослідження визначили більшість ферментів, 

задіяних у біосинтезі БС, проте молекулярні механізми біосинтезу гормону 

залишаються малодослідженими (рис. 1.25). Встановлено, що біосинтез 

брасиноліду (28-епібрасиноліду) протікає за двома C6-окислювальними 

шляхами: раннім і пізнім (Fujioka et al., 1998). Попередником брасинолідів є 

рослинний стероїд кампестерол (Yokota et al., 1991). Специфічний БС-

попередник кампестеролу спочатку трансформується в кампестанол, після чого 

активуються ранній та пізній С6-шляхи окислення. Визначені залучені до цього 

процесу ферменти, серед яких DET2, DWF4, цитохром монооксигенази (Cyp 
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P450), ROT3, BAS1, BС оксидаза 2(BRox2), конститутивний ген 

фотоморфогенезу і карликовості (CPD) і БС оксидаза 6 (BR6ox1) (Bhanu, 2019). 

Для синтезу брасиноліду необхідний фермент Cyp450 (CYP85A2), який 

прискорює перетворення 6-дезоксикатастерону в брасинолід (Kim et al., 2005). 

 

 
Рис. 1.25. Схематичне зображення етапів біосинтезу брасиностероїдів. Показано 

ранній та пізній шляхи біосинтезу за рахунок окислення в C-6-положенні 

(адаптовано за Kour et al., 2021). 

 

Рівень ендогенних БС регулюється шляхом пригнічення генів біосинтезу 

гормону, або шляхом інактивації активних форм гормону (Yu et al.., 2011). 

Транскрипційні фактори BES і BZR контролюють весь шлях біосинтезу БС. 

BZR1 бере участь у регуляції генів біосинтезу БС та в пригніченні цих генів за 

допомогою негативного зворотного зв’язку (He et al., 2005). На біосинтез БС 
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впливають ауксини. Обробка екзогенною ІОК та її синтетичним аналогом 2,4-D 

регулювала біосинтез БС, підвищувала ендогенний рівень БС у коренях 

арабідопсису та стимулювала їхнє видовження (Chung et al., 2011; Yoshimitsu et 

al., 2011). 

Інгібітором біосинтезу БС виявився брасиназол (Брз). Рослини Arabidopsis 

thaliana, вирощені без освітлення, після обробки Брз набували ознаки рослин, 

вирощених за освітлення (Nagata et al., 2000). Брз знижував рівень БС у листках 

ячменю, проте після обробки екзогенними БС цей ефект скасовувався (Bajguz, 

2019). Потужним інгібітором метаболізму БС є пропіконазол (Пкз). У рослин 

арабідопсису та кукурудзи, оброблених Пкз, гальмувався ріст первинного кореня 

та зменшувались розміри сім'ядолей. За обробки рослин Пкз та 24-

епібрасинолідом довжина кореня зростала (Hartwig et al., 2012). Інгібіторами 

біосинтезу БС є також вориконазол, фенпропіморф і флуконазол, які 

пригнічують синтез ізомерів циклоевкаленолу-туптузіфоліолу, відповідальних 

за гальмування синтезу БС (Rozhon et al., 2019). 

Сигнальний каскад, ініційований БС, розділяють на три етапи: 

розпізнавання БС і рання активація BRI1 рецепторних кіназ; інактивація 

інгібіторів BIN2, фосфатаз і кіназ; регуляція транскрипційних факторів BES1 і 

BZR1. БС розпізнається BRI1 рецепторною кіназою, локалізованою на 

плазматичній мембрані (Clouse, 2011). BRI1 є ліганд-незалежним гомодимером, 

відповідає за зв'язування, стабілізацію, ініціацію та передачу сигналів БС 

(Albrecht et al., 2008). Рецепторні кінази рослин за окремими характеристиками 

виявились подібними до рецепторних кіназ ссавців TGF-b і RTKs (Wang et al., 

2008). Сигнальна активність БС призводить до деактивації брасиностероїд-

нечутливої-2(BIN2) кінази, що розглядається як основний ефект БС-сигналінгу 

(Chung, Choe, 2013). Основними транскрипційними факторами є стійкий до 

брасиназолу BZR1 і супресор BRI 1-EMS-1 (BES1). BZR1 і BES1 регулюють 

активність генів, задіяних у різних фізіологічних процесах, зокрема: регуляції 

росту й розвитку, білковому метаболізмі, міжклітинному транспорті, біосинтезі 

компонентів клітинної стінки, хроматину та цитоскелету, формуванні реакції на 

чинники навколишнього середовища та міжгормональній взаємодії (Peres et al., 

2019). BES1 діє як індуктор, тоді як BZR1 – репресор у сигнальному каскаді БС 

(He et al., 2005). 

 

Функціональна активність 

Брасиностероїди беруть участь у регуляції цілої низки процесів, серед яких 

ріст і розвиток, поділ і подовження клітин, диференціювання судин, 
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репродуктивний розвиток, модуляція активності генів тощо (Bajguz, 2007). БС-

дефіцитні та БС-нечутливі мутанти Arabidopsis thaliana характеризувались 

карликовим ростом, мали короткі черешки, в них уповільнювався процес 

цвітіння та відзначалась низька фертильність. Такі ж БС-мутанти інших видів, 

зокрема дводольних рослин Solanum lycopersicum, Pisum sativum і Petunia 

hybrida, а також однодольних рослин Oryza sativa, Hordeum vulgare і Zea mays 

характеризувались аналогічними фенотиповими ознаками (Clouse, 2011; Verhoef 

et al., 2013; Vriet et al., 2012).  

БС підвищують швидкість проростання насіння та ріст сходів. Вони 

контролюють гени α-субодиниці G-білка 1 (GPA1) і рецептора 1, пов’язаного з 

G-білком (GCR1), які відповідають за проростання насіння (Lapik, Kaufman, 

2003; Mahesh et al., 2013). БС відіграють ключову роль у диференціації 

рослинних клітин. Дефіцитні за вмістом БС мутанти рису, в яких відсутня 

активність C-6-оксидази, відзначались аномальною будовою, видовженням 

клітин листка, стебла та інших органів (Hong et al., 2002). У БС-дефіцитних 

мутантів зменшувались розмір і кількість клітин епідермісу та мезофілу листків 

(Hong et al., 2002), тоді як у рослин з гіперекспресією рецептора БС BRI1 розміри 

клітин епідермісу та мезофілу були значно більшими (Caсo-Delgado et al., 2004). 

При застосуванні БС зростала площа та біомаса листків, вміст хлорофілу та 

інтенсивність фотосинтезу (Yuan et al., 2012). Регулюючи активність,  

хлорофілази, брасиностероїди сприяють стабілізації тилакоїдних мембран 

(Bajguz, Hayat, 2009). Вони експресують ген Рубіско активази, яка відіграє 

ключову роль у фотосинтезі за умов посухи і теплового стресу. В оброблених БС 

проростків зростала асиміляція CO2 та квантовий вихід фотосистеми II; 

карбоксилазна та оксигеназна активність Рубіско, експресувалися гени 

біосинтезу великих і малих субодиниць Рубіско, що позитивно впливало на 

фотосинтез (Xia et al., 2009). БС підтримують іонний гомеостаз у листках, 

коренях та епікотилі, сприяють надходженню незамінних неорганічних іонів та 

зменшують надходження токсичних (Liu et al., 2014). 24-епібрасинолід 

посилював азотний обмін, активність нітратредуктази, глутамін синтетази, 

глутамат синтази і глутамат дегідрогенази в проростках томатів (Shu et al., 2016).  

Взаємодія БС з іншими рослинними гормонами є надзвичайно важливою 

для регуляції ростових процесів та формування стресостійкості. БС підвищують 

стійкість рослин до біотичних і абіотичних стресів шляхом активації 

BZR1/BES1-факторів транскрипції. БС регулюють продукування АФК та 

активують антиоксидантний захист. Транскриптомний аналіз виявив, що БС 

регулюють активність тисяч (39,829) генів для посилення системи захисту 
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рослин (Anwar et al., 2018). Завдяки взаємодії з АБК експресуються причетні до 

формування стресостійкості гени (Zhang et al., 2009). Екзогенні БС індукували 

зростання вмісту ендогенних саліцилової та жасмонової кислот і етилену (Wu et 

al., 2017) та позитивно впливали на накопичення ендогенних БС (Yuan et al., 

2010). БС та ауксини розглядаються як головні регулятори розвитку коренів 

(Wei, Li, 2015; Zhao, 2010). Обробка БС проростків арабідопсису 

продемонструвала, що активність ауксинів визначається БС-сигналінгом (Vert et 

al., 2008). При регуляції генів, задіяних у подовженні клітин кінчика кореня, БС 

та ауксини взаємодіють антагоністично. Для оптимального росту кореня 

необхідна збалансованість у вмісті цих гормонів (Chaiwanon, Wang, 2015). БС 

задіяні в регуляції росту стебла. Вони індукують біосинтез гіберелінів і наступну 

деградацію DELLA-протеїнів. Моделювання та аналіз крос-току між БС і ГБ 

показали, що взаємодія між BZR1/BES1–DELL впливає на динаміку сигнальних 

шляхів цих гормонів (Allen, Ptashnyk, 2017). При надмірній експресії гену CKX3, 

відповідального за деградацію цитокінінів, зменшувався рівень ЦК в коренях, 

що викликало гальмування їхнього росту та послаблення росту листків рослин 

арабідопсису (Werner et al., 2010). 

 

 

1.8. Міжгормональна взаємодія 

 

Ріст і розвиток рослин регулюються шляхом складної збалансованої 

взаємодії між різними класами фітогормонів. 

 

Дозрівання та проростання насіння 

Головними інтеграторами дозрівання, спокою та проростання насіння є 

гібереліни та абсцизова кислота (Косаківська та ін., 2019а; Shu et al., 2018). ГБ 

активують проростання насіння, в той час як АБК забезпечує його спокій. Баланс 

між гіберелінами та АБК є вирішальним при визначення стану насіння 

(рис. 1.26). 

При проростанні AБК пригнічує експресію α-амілази в алейроновому шарі 

зернівок злаків. Промотор α-амілази (GAMyb) відповідає за активацію ГБ 

завдяки протеїну SLR1 родини DELLA. Індуковані AБК-протеїнкіназа Ser/Thr та 

PKABA1 інгібують GAMyb та α-амілазу через DELLA (Gómez-Cadenaset al., 

2001). У зрілому сухому насінні високий рівень АБК активує TFs, ABSCISIC 

ACID INSENSITIVE 3 (ABI3) та ABI5, які негативно впливають на рівень ГБ. За 

низьких рівнів ГБ-білок RGL2 родини DELLA індукує зростання вмісту 
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ендогенної AБК через експресію ABI5 – репресора проростання (Piskurewicz et 

al., 2008). 

 

 

Рис. 1.26. Акумуляція фітогормонів та експресія ключових генів при дозріванні 

зернівок злаків. За високого вмісту ендогенної АБК і низького гіберелінів 

зернівки переходять у стан спокою, тоді як за низького рівня АБК і високого 

гіберелінів індукуються дозрівання й проростання зернівок. Баланс регулюється 

на рівні синтезу гормонів і балансу їхніх сигнальних каскадів. Проростання 

зернівок контролюють гени спокою QTL DOG1, а також відповідальні за синтез 

гіберелінів гени GID1A і GID1C й АБК ABI3, ABI1 і ABI5, які контролюють 

схожість. Під час дозрівання зернівок пригнічується транскрипція задіяних у 

катаболізмі АБК генів CYP707As та активуються гени біосинтезу AБК – NCEDs, 

що призводить до накопичення АБК. Гени-регулятори стану спокою DOG1, 

DEP, ABI3, ABI4 і SPT активуються і взаємодіють між собою. Епігенетичні 

регулятори SUVH4, SUVH5, LDL1 і LDL2 пригнічують транскрипцію DOG1 і 

ABI3, тоді як WRKY41 і RAF10/11 безпосередньо контролюють експресію ABI3. 

Вміст ауксинів зростає, а рівень гіберелінів спадає (Косаківська та ін., 2019б). 

 

До сигнальних компонентів гіберелінової регуляції проростання насіння 

належать ауксини (Ogawa et al., 2003). Ауксин активує проростання насіння за 

допомогою AUXIN RESPONSE FACTOR (ARF), тоді як АБК пригнічує цей 

процес через ABIs, що вказує на існування зв’язку між AБК та ауксином (Liu et 

al., 2013). Під час проростання активується транспорт ауксину до зони 

подовження зародкової осі. AБК, посилюючи сигналінг ауксину в зоні 

подовження, гальмує розвиток ембріону (Belin et al., 2009). Синергічна взаємодія 

між ауксинами, гіберелінами та цитокінінами індукує початок росту та 

морфогенезу та усуває блокування фази G1/S (Muthoni et al., 2014). Саліцилова 
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кислота в залежності від концентрації здатна пригнічувати або активувати 

проростання насіння. Негативний ефект обумовлюється окислювальним 

стресом, який індукує СК (Rivas-San Vincent, Plasencia, 2011). Під час 

проростання насіння арабідопсису спостерігалась синергічна взаємодія між 

гіберелінами та СК (Alonso-Ramı´rez et al., 2009). Водночас, при проростанні 

насіння ячменю взаємодія між цими двома гормонами мала антагоністичний 

характер. Інгібування проростання насіння та ріст проростків були обумовлені 

пригніченням екзогенною СК активності стимульованої ГБ α-амілази. Експресія 

гіберелінами гену HvWRKY38 у клітинах алейронового шару розглядається як 

крос-ток між задіяними в регуляції проростання насіння СК та АБК (Xie et al., 

2007). Екзогенна СК посилювала синтез АБК-регульованих LEA протеїнів у 

рослинах арабідосису, що вказує на взаємозвʼязок між сигнальними шляхами 

цих гормонів (Rajjou et al., 2006). Показано, що NPR1, ключовий перемикач 

сигналінгу СК, взаємодіє з лігазами E3, які беруть участь у синтезі ГБ. (Spoel et 

al., 2009). DELLA-протеїни є потенційними інтеграторами сигналінгу СК при 

проростанні насіння (Harberd et al., 2009; Navarro et al., 2008; (Smirnoff, Grant, 

2008; Weiss, Ori, 2007) і за відсутності ГБ стримують ріст рослин (Achard et al., 

2006). Ауксини та етилен також модулюють ріст рослин і морфогенез за 

допомогою механізму, який залежить від DELLA-протеїнів (Achard et al., 2007). 

Вміст гіберелінів та цитокінінів значно зростав при проростанні та під час росту 

коренів і розвитку картоплі, тоді як ауксини і АБК сприяли переходу до стану 

спокою (Saidi, Hajibarat, 2021). 

Отже, рослинні гормони цитокініни, етилен, брасиностероїди, жасмонова 

та саліцилова кислоти, стриголактони задіяні в регуляції процесів проростання 

насіння через інтегровану мережу взаємодії з АБК і гіберелінами (рис. 1.27). 
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Рис. 1.27. Інтегрована мережа фітогормональної взаємодії при проростанні 

зернівок злаків. Зрілі зернівки характеризуються високим вмістом АБК, низьким 

рівнем гіберелінів і ауксинів. У першу фазу проростання – стратифікації – вихід 

зі стану спокою регулюється на рівні біогенезу, сигналінгу та взаємодії між АБК, 

гіберелінами й ауксинами. АБК і ауксини відповідають за спокій зернівок, при 

цьому ауксини позитивно впливають на транскрипцію ABI3. AP2-домен, що 

включає транскрипційні фактори ABI4, DDF1, OsAP2-39 і CHO1, індукує спокій 

зернівок, активуючи біосинтез АБК і пригнічуючи біогенез/накопичення 

гіберелінів. Після виходу зі стану спокою зернівки починають проростати, у 

регуляції цього процесу ключову роль відіграє баланс між АБК і гіберелінами. 

Транскрипційним факторам АRFs, MYB96, ABI3, ABI4 і ABI5, генам CYP707A1 

і CYP707A2, а також регуляторам сигналінгу гіберелінів DELLA належить 

провідна роль у цьому процесі. Регуляція ABI5 здійснюється на рівні 

транскрипції і посттранскрипції (ABI4 підвищує його експресію, фосфопротеїн 

BIN2 і протеїнкіназа PKS5 фосфорилють ABI5). На заключному етапі 

проростання зернівок гібереліни індукують лізис ендосперму, що призводить до 

вивільнення корінця (Косаківська та ін., 2019б). 

 

Ріст коренів 

Після ініціації проростання насіння починається активний ріст коренів, 

який контролюється різними класами фітогормонів (рис. 1.28). Джерелом 

недиференційованих клітин є меристема, ріст і розвиток якої контролюється 

завдяки антогоністичній взаємодії між цитокінінами та ауксинами. У кореневій 

меристемі цитокініни, пригнічуючи передачу сигналів і транспорт ауксинів, 

сприяють диференціації клітин (Moubayidin et al., 2010; Perilli et al., 2010). В свою 

чергу, ауксин підтримує активність кореневої меристеми, сприяючи поділу 

клітин (Dello Ioio et al., 2008). 
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Рис. 1.28. Інтегрована схема міжгормональної взаємодії під час регуляції росту 

кореневої системи. Індоліл-3-оцтова кислота виступає центральним 

модулятором процесу. Разом із цим фітогормоном розвиток кореневої системи 

стимулюють етилен і брасиностероїди, тоді як цитокініни, жасмонова кислота, 

гібереліни, стриголактони та абсцизова кислота виступають негативними 

регуляторами. Суцільні та пунктирні лінії вказують, відповідно, на встановлену 

і можливу міжгормональну взаємодію. Зелений і жовтий кольори позначають, 

відповідно, позитивний та негативний характер регуляції (адаптовано за Lakehal 

Bellini, 2019). 

 

Скоординована дія цих двох гормонів важлива для підтримки розміру кореневої 

меристеми та забезпечення росту коренів (Moubayidin et al., 2009). Родина 

DELLA-протеїнів діє як репресор центрального шляху регуляції росту. 

Гібереліни протидіють цитокінінам у диференціації клітин, подовженні пагонів 

і коренів, підтримці розвитку меристем. Високі рівні гібереліну в молодій 

меристемі пригнічують експресію ARR1, що супроводжується гальмуванням 

транскрипції IAA3/SHY2. Фактор транскрипції ARR1, що реагує на цитокініни, 

активує ген SHY2, який негативно регулює PIN-гени, що кодують транспортери 

ауксину. Таким чином, ГБ формує ланцюг, який регулює баланс між сигналінгом 

ауксину та цитокінінів (Greenboim-Wainberg et al., 2005). У рослин арабідопсису 

регуляторний фактор цитокінінів (ARR) взаємодіє з DELLA та залучає їх до 

коактивації цільових генів (Marín‐de la Rosa et al. 2015). На прикладі коренів 

кукурудзи була продемонстрована участь ауксинів у трансдукції AБК-сигналінгу 

(Brady et al., 2003; Suzuki et al., 2001). Ауксин викликає апікальне домінування 

пагонів та розвиток коренів, тоді як гібереліни регулюють ріст клітин стебла, 

листків та інших надземних частин, викликаючи подовження клітин та 

збільшення розмірів міжвузлів (Bora, Sarma, 2006). Ріст коренів у арабідопсису 
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відбувався на тлі аногоністичної взаємодії АБК/ГБ та синергічної ІОК/ГБ через 

регулювання DELLA-протеїнами (Аchard et al., 2006; Fu, Harberd, 2003). 

Водночас показано пригнічення ГБ-сигналізації та транспорту ауксину через 

багатоступеневий процес, що включає сигнальні компоненти цитокінінів 

(Frigerio et al., 2006; Moubayidin et al., 2010). Ауксини та цитокініни проявляють 

синергічну дію в регуляції розвитку пагонів та антагоністичну – коренів (Dello 

Ioio et al., 2008; Swarup et al., 2002). 

Розвиток бічних коренів регулюється ауксинами, цитокінінами та АБК. У 

ABI4-мутантів арабідопсису з порушеннями у синтезі AБК-регульованого 

фактору транскрипції домену AP2 збільшувалась кількість бічних коренів 

(Shkolnik-Inbar, Bar-Zvi, 2010). СК регулює біосинтез і транспорт IОК, завдяки 

чому впливає на будову кореневої системи (Pérez-Llorca et al., 2019). Виявлено 

взаємодію між БС, ауксинами та AБК у регуляції росту коренів арабідопсису  

(Rodrigues et al., 2009). Взаємодія між БС і ауксинами мала синергічний характер 

під час регуляції розвитку бічних коренів і подовженні гіпокотиля арабідопсису 

(Bao et al.,  2004). БС стимулюють активність протеїну PIN-FORMED (PIN), який 

бере участь у полярному транспорті ауксину від кінчика кореня до гіпокотиля 

(Li et al., 2005). Припускають, що БС регулюють перерозподіл ауксинів, а не їхні 

ендогенні рівні. Встановлено, що фактор транскрипції BREVIS RADIX (BRX) 

забезпечує зворотний зв'язок між рівнями БС і сигналами ауксинів під час росту 

коренів за рахунок экспрессії CPD (CONSTITUTIVE PHOTOMORPHISM AND 

DWARFISM) гену (Mouchel et al., 2006). Жасмонова кислота пригнічує первинне 

подовження кореня та сприяє утворенню бічних коренів, експресуючи ауксинові 

гени ASA1, YUC2, YUC8 та YUC9 (Cai et al., 2014).  

 

Ріст пагонів 

ГБ та цитокініни, контролюючи активність меристеми, антагоністично 

впливають на ріст пагонів (Nadolska-Orczyk et al., 2017; Pacifici et al., 2015). 

Цитокініни діють на початкових етапах ініціації росту проростка, контролюючи 

активність меристеми (Schmulling, 2002), тоді як ГБ – на пізніх, регулюючи поділ 

та розтяг клітин пагонів (Richards et al., 2001). У пагонах, як і в коренях, взаємодія 

цитокінінів та ГБ регулюється на рівні біосинтезу і трансдукції сигналів. До 

факторів, які контролюють активність меристем та пригнічують накопичення 

гіберелінів, належать KNOX-протеїни (Sakamoto et al., 2001). Вони експресують 

GA2ox, який дезактивує ГБ, та активують ген біосинтезу цитокінінів IPT7 

(Jasinski et al. 2005). Взаємодія між ГБ та цитокінінами відбувається за участі 

SPINDLY (SPY) протеїну, який посилює ефекти цитокініну та інгібує передачу 
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гіберелінового сигналу. SPY-протеїн відіграє ключову роль у взаємодії 

цитокінінів і гіберелінів під час розвитку рослин (Greenboim-Wainberg et al., 

2005). Гібереліни, завдяки деградації DELLA RGA протеїнів, експресують ARR1-

гени, що призводить до посилення біосинтезу цитокінінів. Взаємозв´язок 

цитокінінів з ауксинами відбувається при регулюванні активності SHY2-генів за 

участі ARR1-генів. Ауксини та цитокініни антогоністично впливають на 

галуження та розвиток меристем пагонів. Цитокініни репресують активність 

AБК-чутливих генів (El-Showk et al., 2013). 

Ауксини і брасиностероїди регулюють процеси поділу та видовження 

клітин на різних етапах розвитку рослин. Їхня взаємодія може мати як 

синергічнй, так і антогоністичний характер. На Arabidopsis thaliana показано, що 

синергізм ауксину та брасиностероїдів проявляється в експресії загальних генів-

мішеней за допомогою їхніх факторів транскрипції (Hardtke, 2007; Hardtke et al., 

2007; Mouchel et al., 2006). СК та ауксини взаємодіють на рівні транскрипційних 

факторів dof протеїнів OBP1, OBP2 та OBP3, які забезпечують взаємозв’язок між 

сигнальними шляхами цих гормонів (Kang, Singh, 2000). Після обробки 

екзогенною СК проростків пшениці зростала швидкість поділу клітин внаслідок 

збільшення рівня ендогенної ІОК (Shakirova et al., 2003). Послаблення 

апікального домінування в рослинах  арабідопсису спостерігалось за зростання 

рівня СК та зниження вмісту ауксинів. Екзогенна СК репресувала гени 

транспортерів UX1 і PIN7, а також рецепторів TIR1 та AFB1, послаблювала 

трансдукцію ауксинового сигналу (Wang et al., 2007). 

Ауксини і брасиностероїди регулюють поділ, видовження та 

диференціацію судинних  клітин. Полярний транспорт ауксину в поєднанні з 

сигналінгом БС визначає радіальний малюнок судинних пучків у пагонах (Ibanes 

et al., 2009; Woodward, Bartel, 2005). Закриття продихів регулюється завдяки 

синергічній взаємодії між саліциловою та абсцизовою кислотами (Melotto et al., 

2006) 

 

Цвітіння та розвиток плодів 

На стадії цвітіння ауксини пригнічують гібереліновий сигналінг та 

біосинтез цих гормонів (Frigerio et al., 2006). Антагоністично взаємодіють з 

гіберелінами також жасмонати, тоді як характер взаємодії з брасиностероїдами, 

навпаки, має синергічний характер (Bao et al., 2020). Роль АБК у регуляції 

цвітіння залишається суперечливою. Повідомлялось як про стимулюючу, так і 

гальмівну дію гормону (Domagalska et al., 2010; Shu et al., 2015). 
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Показано, що пізній розвиток тичинки арабідопсису (подовження ниток, 

зникнення пиляків та дозрівання пилку) регулюється ГБ в координації з ЖК, тоді 

як ранній розвиток пиляків контролюється лише ГБ (Song et al., 2013). 

Опосередкований сигналінг ГБ через DELLA-протеїни під час цвітіння є 

регуляторним центром, який узгоджує перехресний зв'язок між різними 

генетичними та фітогормональними шляхами, що реагують на навколишнє 

середовище. Гібереліни залучені в динамічну регуляцію цвітіння через 

інтегратори FT, SOC1 і LFY (рис. 1.29). DELLA-протеїни переважно взаємодіють 

з факторами транскрипції BZR1 на шляху синтезу брасиностероїдів, а також 

MYC2 та MYC3 на шляху синтезу жасмонової кислоти (Bao et al., 2020). 

 

 
Рис. 1.29. Взаємодія фітогормонів під час процесу цвітіння рослин. Чорні стрілки 

та лінії з тупими кінцями вказують, відповідно, на стимулюючий або інгібуючий 

ефекти на рівні транскрипції генів або на рівні сигналінгу фітогормонів. Зелені 

або червоні вказують, відповідно, на стимулюючі або інгібуючі ефекти на рівні 

DELLA-протеїнів. Гени-інтегратори формування квітки подані в боксах 

золотистого кольору (адаптовано за Bao et al., 2020). 

 

Екзогенні ІОК та етилен пригнічували індукцію цвітіння у рослини 

короткого дня Pharbitis nil. Водночас застосування ІОК підвищувало біосинтез 

етилену. Інгібуючий ефект ІОК на цвітіння був пов’язаний з його впливом на 

біосинтез етилену. Етилен, в свою чергу, затримував цвітіння через DELLA- 

протеїни, інгібуючи ефект ауксинів (Kȩsy et al., 2008). Етилен впливає на 

біосинтез гіберелінів, регулює активність DELLA-протеїнів, зменшує рівень 

біоактивних гіберелінів. Посилене етиленом накопичення DELLA-протеїнів 
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індукує затримку цвітіння через репресію генів квіткової меристеми (Achard et 

al., 2007a).  

Під час формування плодів спостерігається синергічна взаємодія між 

ауксинами і гіберелінами та антогоністична між АБК та ГБ (Jong et al., 2009;. 

Mahouachi et al., 2005). Співвідношення між ауксинами, гіберелінами, 

цитокінінами та АБК у верхівковій, центральній та базальній частинах колосу 

впливало на кількість зерен (рис. 1.30) (Youssef, Hansson, 2019). Цитокініни 

концентруються у верхній частині колоса, тоді як ІОК – у базальній. Зменшення 

вмісту ІОК в апікальній частині контролюється цитокінінами, які регулюють 

експресію генів, що кодують білки надходження (AUXIN RESISTANT 2; LAX2) 

і витовку (PINs) ІОК (Ruzicka et al., 2009; Zhang et al., 2013). Натомість ГБ при 

проростанні та цвітінні не впливають на ЦК, а низька концентрація ГБ в цій 

частині колоса корелює з низьким рівнем ІОК (Dorcey et al., 2009). Накопичення 

АБК обернено корелювало з вмістом гіберелінів (Gómez-Cadenas et al., 2001). У 

центральній частині колоса зниження вмісту АБК регулюється ГБ, які 

активували катаболізм АБК (Liao et al., 2018). 

 

 

Рис. 1.30. Схема гормональної взаємодії у верхівковій, центральній та базальній 

частинах колосу Hordeum vulgare L. Чорна суцільна лінія зі стрілкою вказує на 

посилення біосинтезу гормону, чорна суцільна лінія з тупим кінцем – на 

пригнічення біосинтезу. Пунктирна чорна лінія з тупим кінцем вказує на втрату 

стимулюючого/супресивного ефекту на біосинтез гормонів. Подвійні кольорові 

стрілки вказують на взаємодії між фітогормонами, що залежать від їхнього 

балансу (адаптовано за Youssef, Hansson, 2019). 

 

За високого рівня ГБ та низького АБК розвивається фертильне суцвіття та 

в центральній частині колоса формується зерно (Boden et al., 2014; Cao et al., 
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2000). У базальній частині колоса ключовим регулятором міжгормональної 

взаємодії виступає ІОК. За високої концентрації IОК знижується вміст 

цитокінінів та посилюється біосинтез стриголактонів (Sorefan et al., 2003). 

Останні разом із ІОК регулюють активність генів метаболізму цитокінінів і 

пригнічують біосинтез цих гормонів (Cai et al., 2018; Rees et al., 1989). Завдяки 

взаємоз’язку між IОК та ЦК підтримується базально-апікальний градієнт цих 

гормонів, що визначає формування колосу (Youssef et al., 2017; Zwirek et al., 

2019). Антагоністична взаємодія між гіберелінами та АБК обумовлює відповідно 

високий та низький вміст цих гормонів у базальній частині колоса (Youssef, 

Hansson, 2019). 

 

Старіння 

Абсцизова, жасмонова, саліцилова кислоти та етилен активують старіння, 

натомість цитокініни та ГБ затримують цей процес (Rivas-San Vincent, Plasencia,  

2011). Більшість генів виявляють СК-залежну експресію під час старіння листків, 

пелюсток і стручків. Етилен експресує гени, задіяні в процесах старіння стручка 

та пелюсток, тоді як гени, пов'язані з біосинтезом ауксинів та їхньою дією, 

активуються в пелюстках, але пригнічуються в листках (Wagstaff et al., 2009). У 

регуляції старіння листків ключова роль належить етилену, жасмоновій та 

абсцизовій кислотам (рис. 1.31.). Етилен, пригнічуючи синтез і транспорт 

ауксину або посилюючи деградацію гормону, індукує опадання листків (Kim et 

al., 2011). Екзогенний 6-бензиладенін, який гальмував біосинтез етилену, 

викликав призупинення процесу старіння листків (Iqbal et al., 2017). 

Фактор транскрипції WRKY53 є основним регулятором старіння. 

Експресія генів WRKY53 та ESR антагоністично регулюється СК та ЖК (Miao, 

Zentgraf, 2007). СК експресує WRKY53-гени на початковій стадії старіння листків 

(Buchanan-Wollaston et al., 2005; Hinderhofer, Zentgraf, 2001). 

Жасмонова, саліцилова, абсцизова кислоти та брасиностероїди індукують 

старіння квіток, тоді як цитокініни, гібереліни ауксин, навпаки, гальмують цей 

процес (Reid, Chen, 2007). Ключову роль у старінні рослин, включаючи 

дозрівання плодів, старіння квітів і листків, окрім АБК, відіграє етилен (Abeles 

et al., 1992; Trivellini et al., 2011). 
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Рис. 1.31. Фітогормональна регуляція процесу старіння листків. Зелені стрілки 

вказують на позитивний ефект, червоні лінії з тупими кінцями – на негативний. 

Позначення: EIN2 – ген нечутливості до етилену 2; mir164 – ген, пов'язаний з 

процесом перемикання від вегетативного до генеративного розвитку; ORE1 – 

ген, пов'язаний з процесом регуляції старіння; SAG (SAGs) – асоційовані зі 

старінням гени (адаптовано за Wojciechowska et al., 2018). 

 

Профілювання транскриптому гібіскуса показало, що старіння викликалось 

посиленням сигналів біосинтезу етилену (Trivellini et al., 2016). У тканинах 

квітки під час старіння поряд із транскриптами генів біосинтезу ACO і ACS 

спостерігались зміни факторів відповіді на етилен ERF (рис. 1.32). 

Вже повідомлялось, що процес старіння квіток Iris germanica не 

регулюється ендогенними етиленом, ауксином, гіберелінами та цитокінінами, 

тоді як екзогенні цитокініни затримували старіння (Van Doorn et al., 2013). 

Отже, фітогормони контролюють усі етапи онтогенезу рослин. Гібереліни, 

ауксини та брасиностероїди регулюють ріст у напрямку поздовжньої осі і 

визначають розмір органів. Етилен і цитокініни індукують ріст клітин уздовж 

поперечних осей. АБК протидіє стимулюючим ефектам гіберелінів і 

брасиностероїдів. Жасмонати задіяні в захисті рослин від патогенів та беруть 

участь у регуляції ростових процесів. 

 

https://onlinelibrary.wiley.com/action/doSearch?ContribAuthorRaw=Wojciechowska%2C+N
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Рис. 1.32. Динаміка біосинтезу етилену в різних органах старіючої квітки 

Hibiscus rosa-sinesis L.: в пелюстках (рожева лінія діаграми), стовпчику-стигмі й 

тичинках (S-S+S; помаранчева лінія діаграми) та зав'язі (жовта лінія діаграми). 

Гени біосинтезу етилену (ACS та ACO) і гени фактора відповіді на етилен (ERF) 

по-різному експресуються в старіючих органах квітки. Червоний та синій колір 

абревіатур генів позначають відповідно посилення і послаблення ефектів 

регуляції (адаптовано за Iqbal et al., 2017). 

 

Поділ і розтяг клітин, які є ключовими складовими всіх процесів росту та 

морфогенезу, знаходяться під контролем ауксинів і цитокінінів. Архітектура 

органів визначається ауксинами, цитокінінами та гіберелінами. Ауксини, 

локалізовані в меристемі, пригнічують ріст бічних бруньок, тоді як цитокініни 

знімають таке домінування і викликають розгалуження. Гібереліни 

прискорюють ріст рослин, активуючи апікальні та інтеркалярні меристеми. 

Ауксини сприяють утворенню коренів і регулюють фото- та геотропізми. 

Формування фотосинтетичного апарату та процеси фотосинтезу і транспірації 

регулюються гормонами-антагоністами цитокінінами та АБК. Цитокініни 

індукують диференціювання хлоропластів і відкриття продихів, тоді як АБК 

пригнічує ці процеси. Для багатьох рослин гібереліни, цитокініни та етилен є 

індукторами цвітіння. Зав'язування і ріст плодів стимулюються ауксинами, 
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гіберелінами та цитокінінами, які синтезуються в сім'ядолях або насінні. 

Дозрівання та опадання плодів і листків контролюються етиленом та АБК. 

Цитокініни та гібереліни регулюють процеси проростання насіння та 

підвищують їхню схожість (рис. 1.33). 

Дослідження, проведені на листках і пелюстках, підтвердили важливу роль 

фітогормонів у регуляції старіння цих органів. Етилен, жасмонова кислота та 

АБК сприяють старінню, тоді як цитокініни його пригнічують. Незважаючи на 

численні дослідження, молекулярні механізми, що лежать в основі взаємин між 

фітогормонами під час старінням, до кінця не з'ясовані. 

За допомогою сучасних генетичних і молекулярних дослідженнь виявлені 

специфічні для кожного гормону сигнальні шляхи. Особливості трансдукції 

сигналів, компоненти сигнальних шляхів і рецептори гормонів ідентифіковані 

переважно при вивченні рослин Arabidopsis thaliana.  Показано, що метаболічні 

та фізіологічні процеси регулюються гормонами через незалежні сигнальні 

шляхи та завдяки перехресній взаємодії. 

 

 

Рис. 1.33. Участь фітогормонів у регуляції різних стадій онтогенезу на прикладі 

Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. 1 – ембріогенез, 2 – насіння у стані спокою, 3 – 

проростання насіння, 4 – ріст гіпокотилю та кореня, 5 – вегетативний ріст, 

формування латеральних органів, 6 – репродуктивний ріст, цвітіння (адаптовано 

за Depuydt, Hardtke, 2011). 

 

Сигнальний шлях включає метаболізм гормонів, передачу сигналів і 

наступну експресію відповідних генів (рис. 1.34). 
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Рис. 1.34. Гормональний крос-ток. Лінії зі стрілками вказують на посилення 

експресії генів біосинтезу та послаблення експресії генів інактивації 

фітогормонів; лінії з тупими закінченнями вказують на зниження експресії генів, 

що беруть участь у біосинтезі фітогормонів, або на посилення експресії генів, що 

відповідають за інактивацію фітогормонів; лінії з ромбічними закінченнями та 

стрілки вказують на зміни в експресії генів неоднозначного характеру 

(адаптовано за Jaillais, Chory 2010). 

 

Фітогормони сприймаються різноманітними рецепторами, серед яких 

рецепторні кінази локалізовані на плазматичній мембрані (брасиностероїди), 

гістидинкінази, які подібні до бактеріальних двокомпонентних рецепторів і 

локалізовані в ендоплазматичному ретикулумі (етилен) або плазматичній 

мембрані (цитокініни), а також рецептори різних класів, що знаходяться в 

цитозолі та ядрі (абсцизова кислота, гібереліни та ауксини). Сигнальні 

компоненти можуть інтегрувати вхідні дані від кількох гормонів для 

регулювання росту. Аналіз транскрипційних ефектів АБК, ГБ, ауксину, 

цитокінінів, БС і ЖК виявив напрочуд низьку кількість загальних цільових генів. 

Хоча деталі точних механізмів передачі сигналів тільки розкриваються, у всіх 

випадках гормональний сигналінг індукує зміни в експресії сотень генів, 

задіяних у метаболічних і фізіологічних процесах. 
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РОЗДІЛ 2. ВПЛИВ МЕТАЛІВ НА РІСТ І РОЗВИТОК РОСЛИН 

 

Метали кальцій (Ca), магній (Mg) та калій (K) у рослинному організмі 

виконують як структурні, так і регуляторні функції. Поглинання їх рослинами та 

вміст у тканинах є високими. Ці метали відносять до макроелементів. За 

перевищення, навіть багатократного, вмісту макроелементів у ґрунті чи 

поживному розчині негативних ефектів у рослин зазвичай не спостерігається. 

Серед інших металів, деякі мають важливе значення для процесів росту та 

розвитку рослин як мікроелементи, відіграючи значну роль в обміні речовин. Є 

дані, що іони 17 ВМ можуть надходити у рослини, серед яких залізо (Fe), 

молібден (Mo) і марганець (Mn) є найважливішими мікроелементами (Luo et al., 

2016). Метали цинк (Zn), мідь (Cu), нікель (Ni) та кобальт (Co) також 

фізіологічно важливі, однак при перевищенні певної, досить низької 

концентрації, яка викликає інтоксикацію в клітинах, вони стають небезпечними 

для рослин, аналогічно іншим важким металам, які не виконують ніяких функцій 

у живих організмах. До них належать вкрай небезпечні елементи ртуть (Hg), 

свинець (Pb), кадмій (Cd), олово (Sn) срібло (Ag), уран (U) та напівметали арсен 

(As) і стибій (Sb). 

Поглинання мікроелементів кореневою системою рослин суворо 

регулюється, оскільки вони необхідні лише в мізерній кількості (Гончарук, 

Загоскина 2017; Luo et al., 2016). Більшість мікроелементів, необхідних для росту 

та розвитку рослин, здатні утворювати комплексні сполуки, в яких метал, 

знаходячись у центрі, сполучається з атомом або групою атомів, що належать 

лігандам. Метал просторово розташовується між будь-якими двома атомами 

азоту, кисню або сірки. Ліганди, об’єднуючись, здатні формувати стабільні 

хелатні комплекси. Лігандами можуть бути амінокислоти, органічні кислоти, 

білки, пептиди, порфірини. Центральними атомами комплексних сполук 

найчастіше є Fе, Сu, Мо, Zn, Mn, Со. Іони металів утворюють комплекси з 

одними й тими ж лігандами, тому можуть проявляти себе як антагоністи. 

Внаслідок комплексотворення змінюється окисно-відновний потенціал металу, 

комплекси стають сильнішими окислювачами, полегшується приєднання або 

відщеплення електронів, збільшується ліпофільність лігандів (Коць, Петерсон, 

2005). 

У рослин утворення комплексів найбільш детально вивчене для лігандів 

фітохелатину та металотіонеїну. Зокрема, важливими їхніми функціями є 

поглинання та накопичення як ессенціальних, так і не життєво необхідних для 

метаболізму рослин ВМ. Ці металозв’язуючі білки формують комплекси, які 
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накопичуються у вакуолях і в підсумку зменшують токсичний вплив ВМ 

(Clemens, 2001; Clemens, Ma, 2016). Повідомлялось, що до біосинтезу 

фітохелатину залучені фітогормони. Так, у Chlorella vulgaris брасиностероїди 

збільшували загальний вміст фітохелатину під час стресу, спричиненого дією 

свинця (Bajguz, 2002). Припускають, що АБК бере участь в регуляції активності 

фітохелатинсинтази в бульбах картоплі (Stroinski et al., 2010). 

Іони металів-мікроелементів входять до складу каталітичних центрів 

ферментів. Вони здатні з’єднувати субстрат з ферментом або фермент із 

коферментом. Іони металів також здатні підтримувати третинну і четвертинну 

будову багатьох білків. З усіх мікроелементів рослини в найбільшій кількості 

потребують залізо. Цей метал завдяки змінній валентності та окисно-відновним 

властивостям забезпечує перенесення електронів у процесах фотосинтезу й 

дихання. Активність заліза значно зростає після його включення в порфіринове 

ядро, сполучене зі специфічним білком (ферменти каталаза, пероксидаза). 

Марганець, як кофактор, потрібен для функціонування багатьох ферментів і 

підтримки мембранної структури хлоропластів. Потреба в молібдені у рослин 

незначна, однак цей елемент вкрай важливий для функціонування редуктаз, 

зокрема нітрогенази та нітратредуктази, які є ключовими для азотного обміну. У 

незначній кількості необхідним мікроелементом, особливо для бобових рослин, 

є нікель. 

Мідь задіяна у функціонуванні механізмів електронного транспорту, 

зокрема, входить до складу пластоцианіну, є критично важливою для 

підтримання активності Cu-залежних ферментів, що беруть участь у багатьох 

фізіологічних процесах. Цинку належить важлива роль у метаболізмі, адже він є 

компонентом понад 300 ферментів. Іони цього металу активують РНК- та ДНК-

полімерази, за його дефіциту порушується загальний синтез білків. Цинк, як і 

магній, необхідний для стабілізації структури рибосом. Іони цинку входять до 

складу ферментів протеаз, амінопептидаз і карбоксипептидаз, які каталізують 

розщеплення білків, також містяться в активному центрі багатьох дегідрогеназ, 

активують ізомеразу та альдолазу. У хлоропластах цинк активує карбоангідразу, 

яка каталізує гідрування діоксиду вуглецю в бікарбонат, реакція може йти і в 

протилежному напрямку та залежно від потреб постачати рослині HCO3
− або 

CO2. Карбоангідраза особливо важлива для рослин із С4-типом фотосинтезу, в 

яких субстратом карбоксилаз є карбонат-іон. Від карбоангідраз залежить 

підтримка запасів CO2 і, відповідно, ефективність фотосинтезу. 

Супероксиддисмутаза, що каталізує детоксикацію активної форми кисню O2
−, 
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містить іони цинку та міді. Крім того, для рослин важлива участь іонів цинку в 

синтезі попередника ауксину – амінокислоти триптофану. 

Таким чином, метали-мікроелементи впливають на найважливіші 

фізіологічні процеси рослин: ріст, розвиток, розмноження, входять до складу 

каталітичних центрів ферментів, задіяних у фотосинтезі та дихальному ланцюзі, 

виконують субстратну й регуляторну роль. Водночас, вони належать до ВМ і, за 

умов забруднення, можуть спричиняти навіть загибель рослин. Використовуючи 

солі металів (у тому числі важких) у якості мінеральних добрив, треба суворо 

дотримуватись правил дозування. Їхній позитивний вплив на рослини 

виявляється лише за умови забезпечення рослин макроелементами. 

 

 

2.1. Джерела забруднення важкими металами 

 

Метали, які називають важкими (умовно густина яких понад 5 г на см3), у 

складі різних хімічних сполук є невід’ємними природними складовими земної 

кори. Промислові, сільськогосподарські та побутові відходи забруднюють 

навколишнє середовище, завдають шкоди рослинам, здоров’ю людей і тварин. Із 

таких відходів виділяються неорганічні забруднювачі. Неорганічні 

забруднювачі, як правило, є речовинами мінерального походження, серед яких 

ВМ та їхні солі. Ці речовини присутні в природі, але через виробничу діяльність 

людини вони зазнали змін, відбувся інтенсивний перерозподіл і значне локальне 

накопичення їх в екосистемах (Bücker-Neto et al., 2017). ВМ потрапляють у 

навколишнє середовище після осушення шахт, спалювання викопного палива, як 

відходи металургійних і хімічних процесів, а також окремих природних явищ 

(рис. 2.1). Їхня токсичність обумовлена, головним чином, через накопичення в 

харчових ланцюгах (Kabata-Pendias, 1995; Vincevica-Gaile, Klavins, 2012; Wong, 

2012). 

Швидкий розвиток промислового виробництва й транспорту спричинив 

збільшення концентрації свинцю, ртуті, кадмію та цинку в містах, поблизу 

видобувних кар’єрів й виробничих потужностей, електростанцій, магістралей 

наземного транспорту, летовищ (Жовинский, Кураева 2002). Джерелом 

надходження ВМ до навколишнього середовища є відходи практично всіх 

галузей господарства. Найбільш токсичними є іони металів Pb, Cr, Mn, Hg, Cd, 

Sn, Cu, Fe. 
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Рис. 2.1. Основні джерела надходження важких металів у навколишнє 

середовище. 

 

Хоч алюміній (Al) не прийнято відносити до ВМ, проте він може негативно 

впливати на рослини. Техногенний пил, який виділяється внаслідок 

функціонування підприємств важкої промисловості, в середньому містить 6,72% 

цинку, 0,11% свинцю, 0,01% кадмію. Ґрунтова аномалія забруднення при цьому 

спостерігається в радіусі 7 км. Викиди від таких підприємств поширюються в 

радіусі 10–40 км, осідаючи на рослинах та проникаючи в ґрунт на глибину 10–15 

см (Стеценко, Долін, 2009). Тривалість перебування іонів ВМ у ґрунтах значно 

більша, ніж в інших частинах біосфери, що, у свою чергу, призводить до значних 

втрат врожаю (Світовий та ін., 2014; Bücker-Neto et al., 2017). 

Забруднення навколишнього середовища ВМ, що є відходами 

промислових підприємств, носить локальний характер, тоді як викиди, що 

виникають при спалюванні викопного палива (до 95% у вигляді 

високодисперсних аерозолів), значно поширюються (Гончарук, Загоскина, 

2017). Сильне забруднення свинцем, цинком і кадмієм виявлене поблизу 

автомагістралей. Ширина зони підвищеної концентрації цинку в ґрунті біля доріг 

досягає 50–100 м (Андрієвська, 2009). При надходженні цинку на поверхню 

ґрунту, він накопичується в ґрунтовій товщі, особливо у верхніх гумусових 

горизонтах, і повільно видаляється завдяки ерозії, рослинам і вилуговуванню. 

Перший період напіввидалення елементів з ґрунтів (видалення половини від 

початкової концентрації) за природних умов значно варіюється. Для цинку, 

наприклад, він складає від 70 до 510 років (Андрієвська, 2009). Цинк міститься у 

повітрі, воді, ґрунтах, що значною мірою впливає на формування та розвиток 
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рослин, тварин і людей. Валового цинку (рухома та нерухома форма) в ґрунтах 

України міститься від 20 до 320 мг/кг. У межах впливу викидів промислових 

підприємств чорної та кольорової металургії максимальний вміст цинку досягає 

1200 мг/кг (Світовий та ін., 2014). 

Нині забруднення природних екосистем важкими металами є всесвітньою 

екологічною проблемою, яка загрожує агроценозам (Recatala et al., 2006). У 

країнах, що розвиваються, ця проблема виникла завдяки тривалому 

використанню неочищених стічних вод для систем зрошення, що призвело до 

збільшення концентрації ВМ у ґрунтах (Arora et al., 2008; Lu et al., 2015). Це 

перешкоджає рослинам максимально розгортати свою генетичну програму для 

росту, розвитку та відтворення. Після потрапляння ВМ у ґрунт рослини активно 

поглинають ці елементи й вводять їх до різноманітних харчових ланцюгів, 

підвищуючи ризик отруєння людей і тварин (Roy, McDonald, 2015; Vincevica-

Gaile, Klavins, 2012). 

Кадмій, свинець, ртуть і напівметал арсен згубно впливають на довкілля. 

Згідно з даними Всесвітньої організації охорони здоров'я, до списку внесені 

десять хімічних речовин, поширення яких є найбільш проблемним. Проникаючи 

в біохімічні цикли і нагромаджуючись у тканинах рослин, ВМ представляють 

небезпечний вид забруднення, що не підлягає біодеструкції. ВМ належать до 

основних забруднювачів прісних водойм, оскільки індустріально розвинені 

регіони розташовані на берегах водосховищ і річок. Водночас, у межах міст 

невеликі замкнені водойми також зазнають згубного впливу ВМ через 

відпрацьовані гази автотранспорту, слугують стічними резервуарами для 

природних опадів. 

Таким чином, ВМ є одними з найтоксичніших забруднювачів 

антропогенного походження. Небезпека надходження ВМ у довкілля 

визначається тим, що, на відміну від органічних забруднювачів, вони не 

руйнуються, а переходять з однієї форми в іншу, зокрема включаються у склад 

комплексних солей, оксидів, металоорганічних сполук і зберігаються в 

екосистемі тривалий час. Розподіл ВМ у ґрунтах значною мірою визначається 

джерелами забруднення. У техногенному розумінні розглядають два головні 

типи розсіювання ВМ: техногенний, внаслідок викидів підприємств і 

агрогенний, внаслідок використання мінеральних та органічних добрив 

(Стеценко, Долін, 2009). Крім згубного впливу на природні екосистеми, 

забруднення ґрунту і водних ресурсів ВМ призводить до значних втрат врожаю. 

Нині ці питання викликають жвавий науковий інтерес. Розуміння молекулярних 
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і фізіологічних реакцій рослин на вплив неприродних концентрацій ВМ надасть 

можливість підвищити їхню стресостійкість і продуктивність. 

 

 

2.2. Надходження і розподіл важких металів у рослинах 

 

Ґрунт – унікальний незамінний природний ресурс і основа життя рослин. 

Набір і склад хімічних елементів визначає хімічні властивості ґрунтів. У 

результаті складних біохімічних і геохімічних процесів, що протікають у ґрунті, 

відбувається перерозподіл окремих елементів між його горизонтами, при цьому 

властивості, успадковані ґрунтом від материнської породи, зберігаються. 

Рослини в природних умовах отримують мінеральні речовини, в тому числі 

ВМ з ґрунту (Біланич, 2008; Гончарук, Загоскина, 2017). Певне виключення 

складають фітопланктон та плаваючі на поверхні води макрофіти. Однак, слід 

зазначити, що водойми підтримують рівновагу за складом макро- й 

мікроелементів з оточуючим ґрунтами й породами. Із ґрунту хімічні елементи 

абсорбуються кореневими системами рослин. Коренева система знаходиться в 

складних біологічних і фізико-хімічних взаєминах із ґрунтовими частинками, 

розчином, мікроорганізмами та грибами. 

Іони мінеральних солей можуть надходити в клітини кореневої системи 

рослин як з ґрунтового розчину, так і в результаті контактного обміну з 

ґрунтовими частинками. Обидва ці процеси зазвичай пов'язані з обміном іонів Н+ 

на катіони і аніони НСО3
−, ОН− та органічних кислот на мінеральні аніони. 

Більша частина мінеральних речовин знаходиться не в ґрунтовому розчині, а 

адсорбується на ґрунтових частках. Тому в мінеральному живленні рослин 

велике значення має процес обмінної адсорбції, яка здійснюється як на 

неорганічній (алюмосилікати), так і органічній (гумус) частинах ґрунту. 

Здебільшого ґрунти мають властивості катіонообмінників, хоча в них присутні 

також аніонозв’язуючі групи (Стеценко, Долін, 2009). Так, цинк міцно 

адсорбований ґрунтовими колоїдами (у формі Zn2+, ZnОН+, ZnCl+). У ґрунтовому 

розчині цинк переважно знаходиться в органічних комплексах із 

амінокислотами, органічними кислотами і фульвокислотами. Розчинність цинку 

залежить від рН ґрунту і є дуже незначною в лужних ґрунтах. Імовірно, що 

рослини здатні мобілізувати в ґрунті необхідний їм цинк за допомогою 

фітосидерофорів. Рослини поглинають іони цинку у вигляді Zn2+. Його 

надходження пов’язане з роботою протонної помпи і відбувається за рахунок 

енергії АТФ. У вакуолю через тонопласт Zn2+ надходить за допомогою 
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специфічних переносників. По ксилемі він пересувається як Zn2+, незв’язаний з 

лігандами, аналогічно іншим мікроелементам. Нормальна концентрація цинку в 

листі рослин коливається в межах 20–100 мікрограм на один грам сухої маси 

(Коць, Петерсон, 2005). 

Іони мікроелементів, в тому числі ВМ, що були поглинуті клітинами 

епіблеми кореня, та продукти їхньої асиміляції у вигляді хелатів рухаються до 

судин центрального циліндра по симпласту та апопласту. По апопласту іони та 

молекули води можуть рухатись до ендодерми. В ендодермі відбувається перехід 

іонів з апопластного на симпластний шлях. Для цього речовини повинні пройти 

крізь плазмалему клітин ендодерми за рахунок активного транспорту. Активний 

транспорт, на відміну від пасивного, може регулюватися рослинами в широких 

межах. Переміщення ВМ від коренів до пагонів і листків здійснюється, головним 

чином, з ксилемним транспортом по судинах, що забезпечується активною 

нагнітальною дією кореневої системи та транспірацією через продихові щілини 

(рис. 2.2). У незначній мірі, можливий також низхідний транспорт елементів 

мінерального живлення (Page, Feller, 2015). Він здійснюється по ситовидних 

трубках флоеми. 

 

 

Рис. 2.2. Транспортування ВМ по ксилемі й флоемі інтактної рослини. Іони 

цинку, нікелю і марганцю легко переміщуються до пагона за рахунок ксилемного 

транспорту. Марганець майже нерухомий у флоемі, тоді як нікель швидко 

перерозподіляється до наймолодших частин рослини, що активно ростуть. Цинк, 

у свою чергу, повільніше ніж нікель перерозподіляється через флоему і 

накопичується в меристемах (адаптовано за Page, Feller, 2015). 
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Рослини характеризуються специфічністю щодо поглинання іонів ВМ з 

ґрунту і стійкістю до їхньої дії, що дозволило розділити їх на три головні групи 

(Серегин, Иванов, 2001; Antosiewicz, 1992; Baker, 1981). До першої відносяться 

рослини, що акумулюють ВМ у своїх тканинах. Це рослини, які в процесі 

еволюції, існуючи на ґрунтах геохімічних аномалій, сформували конститутивні 

механізми стійкості до дії ВМ, що дозволяє їм накопичувати токсичні елементи 

в метаболічно інертних органах і органелах, або включати їх у хелати, 

переводячи у фізіологічно безпечні форми. Друга група – це рослини-індикатори, 

вміст металу в тканинах яких відповідає його концентрації в ґрунті. Третя група 

– рослини, що володіють здатністю до підтримання низької концентрації металів 

у клітинах, незважаючи на високу концентрацію в навколишньому середовищі. 

Рослини, які акумулюють ВМ у тканинах, активно використовують для 

очищення забруднених територій. Наземні папороті Dennstaedtia davallioides, 

Hypolepis muelleri, Nephrolepis cordifolia, Pteris vittata успішно розвивались за 

умов забруднення важкими металами (Kachenko et al., 2007). В їхніх тканинах 

акумулювалась значна кількість полютантів, адсорбованих з ґрунту. Макрофіт 

Salvinia biloba також демонструє високу здатність до видалення з води іонів 

свинцю. Адсорбція іонів свинцю досягала максимальної ефективності за його 

вмісту у воді – 12,62 мг/л (Loria et al., 2019). Результати цього дослідження 

демонструють, що S. biloba має значний потенціал накопичення іонів свинцю й 

проявляє стійкість до високої концентрації цього елементу у воді. Макрофіт 

активно задіює ефективні механізмами детоксикації, включаючи клітинні 

антиоксидантні механізми, які відіграють головну роль у захисті 

фотосинтетичної системи від окислювального стресу. Крім того, завдяки таким 

особливостям, як висока швидкість накопичення біомаси в природних умовах, 

папороть S. biloba є стійким та невибагливим вільноплаваючим водним 

макрофітом, що є важливим для фіторемедіації забруднених свинцем водойм 

(Loría et al., 2019). Стійкість до свинцю також демонструвала інша папороть 

Salvinia minima (Estrella-Gómez et al., 2009). У цього водного макрофіту механізм 

толерантності до ВМ пов’язаний з високою активністю фітохелатинів у 

занурених ваях. 

Таким чином, мінеральні елементи з ґрунту завдяки механізмам активного 

транспорту поглинаються у вигляді катіонів (в тому числі ВМ) та аніонів. 

Потрапляючи в клітини, елементи беруть участь у метаболізмі в формі вільних 

іонів, зв'язуються з органічними сполуками, або ж включаються до складу 

органічних молекул після ряду окисно-відновних перетворень. 
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2.3. Токсичність важких металів для рослин: пряма і непряма дія 

 

ВМ здатні викликати уповільнення росту і продуктивності рослин 

(Біланич, 2008; Гончарук, Загоскина, 2017; Світовий та ін., 2014). За підвищених 

концентрацій ВМ негативно впливають на морфологію, фізіологію та біохімію 

рослин (Gangwar et al., 2010; Gautam et al., 2016; Ivanov et al., 2016; Mathur et al., 

2016; Zhang et al., 2011). ВМ знижують накопичення біомаси рослинами 

внаслідок прямого впливу на ключові метаболічні процеси, такі як фотосинтез 

(Beyer et al., 2013; Ebbs et al., 2015; Ghavri, Singh, 2012; Zhao et al., 2012), 

мінеральне живлення (Vernay et al., 2007) та водний обмін (Mukhopadhyay, 

Mondal, 2015). Під впливом ВМ відбувається інгібування активності ряду 

ферментів – фосфатаз, протеаз, дегідрогеназ, інвертаз тощо (Белявская и др., 

2018; Гуральчук, 1994; Косаківська та ін., 2019в). 

За дії ВМ відбувається значна зміна водного статусу рослин. Так, у 

промислових районах багато рослин характеризуються зниженою оводненістю 

тканин і меншою інтенсивністю транспірації, що порушує тепловий режим 

листків (Серегин, Иванов, 2001; Das et al., 1997). Зміна водного статусу рослини 

є наслідком зниження ефективності осморегуляції, зменшення еластичності 

клітинних стінок, порушення здатності кореневої системи поглинати воду 

(Perfus-Barbeoch et al., 2002). Ця здатність знижується внаслідок інгібування 

формування нових бічних коренів і кореневих волосків, уповільнення лінійного 

росту кореня, зниження контакту кореневої системи з ґрунтом, гальмування 

транспорту асимілятів з пагонів у кореневу систему. Крім цього, прискорюється 

відмирання кінчика кореня, зростає лігніфікація і суберинізація клітин, 

збільшується вміст абсцизової кислоти, що в свою чергу викликає закривання 

продихів (Серегин, Кожевникова, 2008; Bücker-Neto et al., 2017). 

У присутності ВМ зменшується поглинання макро- і мікроелементів 

коренями рослин, обумовлене конкуренцією з фізіологічно важливими 

елементами важких металів (Chaffei et al., 2004). Причиною порушення іонного 

гомеостазу стає відтік іонів (зокрема калію) з коренів внаслідок зміни активності 

мембранних ферментів і пошкодження мембран (Титов и др., 2014; Sharma, 

Angrawal, 2005). Реакція на надмірний вміст полютантів залежить від виду 

рослини. Так, у коренях Arrhenatherum sp., Trifolium sp., Zea mays L., і Brassica 

oleracea L. у присутності кадмію знижувалася акумуляція міді, тоді як у коренях 

Oryza sativa L. вона збільшувалася, а в коренях Cucurbita pepo L. і Cucumis sativus 

L. суттєво не змінювалася (Казнина и др., 2014). 
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Крім безпосереднього впливу на метаболізм, ВМ діють опосередковано на 

клітини, індукуючи накопичення активних форм кисню (АФК), що 

супроводжується окислювальним стресом (Anjum et al., 2016; Nanda, Agrawal, 

2016; Rui et al., 2016; Thounaojam et al., 2012; Vanhoudt et al., 2010). Під час 

проходження процесів дихання й фотосинтезу також виникають АФК. Ці АФК, 

зокрема такі, як гідроксил, перекис водню або супероксид можуть 

пошкоджувати біологічні молекули, включаючи ліпіди, ДНК і білки (Noctor, 

Foyer, 1998). Швидкість появи АФК у клітинах зростає за умов дії абіотичних та 

біотичних стресорів. 

Метали, що проявляють біологічну активність, зважаючи на їхню фізико-

хімічні властивості, поділяються на дві групи: окислювально-відновні, такі як Cr, 

Cu, Mn, Fe, а також метали, котрі не проявляють окисно-відновних властивостей, 

зокрема Cd, Ni, Hg, Zn і Al. Метали першої групи можуть безпосередньо 

здійснювати окислювальний вплив у рослинах, що призводить до появи АФК і 

окислювального стресу через порушення рівноваги між клітинними реакціями 

окислення і відновлення (Jozefczak et al., 2012). На відміну від цього, метали, 

котрі не проявляють окисно-відновних властивостей, опосередковано 

виступають у ролі окислювальних стресорів за допомогою декількох механізмів, 

зокрема створюючи дефіцит глутатіону, зв'язування з сульфгідрильними 

групами білків, інгібування антиоксидантних ферментів або індукування 

ферментів, що продукують АФК, таких як НAДФH-оксидази (Bielen et al., 2013).  

Таким чином, ВМ негативно діють на метаболічні процеси і 

життєздатність рослин. Вони впливають на різні функціональні групи біологічно 

важливих речовин, витісняють фізіологічно необхідні метали з металовмісних 

комплексів, а також генерують активні форми кисню, що призводить до 

виникнення у клітинах окисного вибуху і загибелі рослин. 
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РОЗДІЛ 3. СИСТЕМИ ЗАХИСТУ РОСЛИН: 

ГОРМОНИ ЗА ДІЇ ВАЖКИХ МЕТАЛІВ 

 

У рослинному організмі на дію ВМ формуються реакції-відповіді, 

дослідження яких має вирішальне значення для пошуку шляхів підвищення 

стресостійкості, збільшення продуктивності рослин, очищення забруднених 

ґрунтів і водойм. В останні роки активно вивчається участь фітогормонів 

(рис. 3.1) в індукції та інтеграції захисних реакцій рослин на дію ВМ 

(Косаківська та ін., 2019в; Kosakivska et al., 2021a, b; Bücker-Neto et al., 2017; 

Rajewska et al., 2016; Sah et al., 2016). Виконуючи функції сигнальних молекул, 

вони виступають головним засобом, за допомогою якого рослини реагують на 

абіотичні та біотичні стреси (Белявская и др., 2018; Chan, 2012; Colebrook et al., 

2014; Nishiyama et al., 2011). 

 

 

Рис. 3.1. Участь фітогормонів різних класів у захисних реакціях за дії важких 

металів (Косаківська та ін., 2019в). 

 

Встановлено, що фітогормони підвищують інтенсивність захисних реакцій 

на дію ВМ (Agami, Mohamed, 2013; Al-Hakimi, 2007; El-Monem et al., 2009; 

Masood et al., 2016; Zhu et al., 2012, 2013). Зокрема, зафіксовані фітопротекторні 

ефекти абсцизової (АБК) (Pantin et al., 2013) і саліцилової кислот (Metwally et al., 

2003). Індоліл-3-оцтова кислота пом’якшувала дію арсенідів (Pandey, Gupta, 

2015), брасиностероїди індукували синтез металозв’язуючого протеїну 

фітохелатину (Bajguz, 2002); гібереліни і цитокініни також були причетні до 



89 

 

формування стресостійкості (Al-Hakimi, 2007; El-Monem, 2009; Gangwar et al., 

2010; Masood et al., 2016; Zhu et al., 2012). Важкі метали впливають на метаболізм 

більшості фітогормонів. За забруднення ВМ підвищуються рівні абсцизової та 

саліцилової кислот, брасиностероїдів, етилену, жасмонатів, тоді як вміст 

ауксинів, цитокінінів і гіберелінів зменшується. Зниження рівнів фітогормонів-

стимуляторів призводить до пригнічення росту, що полегшує реакцію рослин на 

стрес, а також готує рослину до пожвавлення ростових процесів за умови 

зменшення токсичного навантаження. Комплексна взаємодія між ендогенними 

фітогормонами запускає захисні механізми та механізми відповіді рослин 

(Piotrowska-Niczyporuk et al., 2020; Thao et al., 2015). 

 

 

3.1. Фітогормони в регуляції росту і розвитку рослин за дії ВМ 

 

Зміни у вмісті і розподілі фітогормонів під впливом ВМ індукують 

затримку росту та розвитку рослин (рис. 3.2). Під час стресу в рослинах 

посилюється біосинтез АБК та активуються її сигнальні шляхи. 

Транскриптомний аналіз рослин Oryza sativa L. виявив гіперекспресію генів 

біосинтезу АБК та активізацію її сигнальних генів PYL/PYR /RCAR, PP2C і SnRK2 

за дії арсену (Huang et al., 2012) та ванадію (Lin et al., 2013). АБК гальмує відтік 

асимілятів та поживних речовин з органів, де вони накопичуються, пригнічує 

транспортування іонів ВМ до флоеми, завдяки чому ВМ накопичуються у 

листках та призупиняють їхній ріст. За підвищення вмісту кадмію рівень АБК 

суттєво підвищується у водних макрофітах Myriophyllum heterophyllum Michx. та 

Potamogeton crispus L. Сплеск у накопиченні АБК корелював зі зростанням рівня 

Cd і подовженням впливу (Sivaci et al., 2009). Зростання вмісту ендогенної АБК 

в коренях рогозу й очерету (Fediuc et al., 2005), бульбах картоплі (Stroinski et al., 

2010), тканинах рису (Kim et al., 2014) спостерігали за дії кадмію. Подібний ефект 

зафіксований після обробки розчинами ртуті, кадмію й міді у проростаючих 

зернівках пшениці (Munzuro et al., 2008). Після стресу, спричиненого високими 

концентраціями міді та цинку, сповільнювалось проростання насіння гарбуза й 

значно зростав вміст АБК (Wang et al., 2014b). Свинець викликав подібну 

реакцію у рослин нуту (Atici et al., 2005). Рівень фітогормону зростав у водянки 

чорної за умов експозиції рослин на середовищі з додаванням міді й нікелю 

(Monni et al., 2001). 
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Рис. 3.2. Фітогормональна передача сигналів у відповідь на стрес, зумовлений 

дією важких металів, включає ранні ефекти пригнічення ростових процесів 

етиленом, зменшення рівня активних форм кисню шляхом посилення синтезу 

антиоксидантів, а також детоксикацію й накопичення (зв’язування) важких 

металів шляхом стимуляції біосинтезу глутатіону та фітохелатину. Стрілками на 

рисунку показано стимулюючі або посилюючі ефекти, лінії з пласким 

закінченням вказують на пригнічуючі ефекти. Скорочення: AБК – абсцизова 

кислота; АФК – активні форми кисню; БС – брасиностероїди; ГК – гібереліни; 

ЖК – жасмонова кислота; ІОК – індоліл-3-оцтова кислота; ПA – поліамін; СК – 

саліцилова кислота; ФХ – фітохелатин; ЦК – цитокініни (адаптовано за Nguyen 

et al., 2021). 

 

Відомо, що токсичні концентрації ВМ порушують водний баланс рослин 

(Mukhopadhyay, Mondal, 2015; Rauser, Dumbroff, 1981; Schat et al., 1997). 

Синтезована за стресових умов АБК з ксилемним соком транспортується до 

замикаючих клітин продихів, ініціює їхнє закриття, затримує випаровування 

води і знижує водний потенціал (Pantin et al., 2013; Sauter et al., 2001; Wilkinson, 

Davies, 2002). Після обробки розчинами солей нікелю і цинку вміст ендогенної 

АБК у листках 10-добових рослин квасолі зростав, відбувалось зниження 

водного потенціалу і зменшення продихової транспірації (Rauser, Dumbroff, 

1981). Повідомлялося про подібну реакцію на забруднення кадмієм у гірчиці 
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салатної (Salt et al., 1995). У проростків квасолі, оброблених кадмієм, зростав 

вміст АБК, сповільнювалося поглинання води та закривалися продихи 

(Poschenrieder et al., 1989). Отримані результати дозволили припустити, що 

індукована гормоном стійкість до посухи може також допомогти виживанню 

рослин на забруднених важкими металами територіях (Pandolfini et al., 1996). 

Повідомлялось, що за дії токсичних концентрацій кадмію та міді в 

рослинах рису зростала MAP-кіназна активність (Yeh et al., 2003, 2004), 

індукована АБК (Burnett et al., 2000; Knetsch et al., 1996). З цим явищем 

пов’язують стійкість окремих сортів рису до кадмію (Hsu, Kao, 2003). Виявилося, 

що толерантні до кадмію сорти рису відзначалися високим вмістом іонів кальцію 

та активних форм кисню (АФК) (Yeh et al., 2007). Оскільки утворення АФК може 

здійснюватися без сигналінгу АБК, припускають, що АФК синтезуються до 

початку біосинтезу АБК (Galvez-Valdivieso et al., 2009).  У відповідь на стрес, 

спричинений ВМ, АБК сповільнювала ріст і розвиток рослин. Повідомлялось, 

що сорти рису з високим вмістом ендогенної АБК характеризувалися 

підвищеною стійкістю до ВМ внаслідок сповільненого росту листків і 

гальмування транспорту запасних речовин до коренів (Moya et al.,1995). 

За дії важких металів спостерігалось зменшення вмісту ендогенних 

ауксинів. Забруднення арсеном зменшувало концентрації ІОК, індоліл-3-

масляної (ІМК) та нафтилоцтової (НОК) кислот у рослинах рапсу (Srivastava et 

al., 2013). Короткотривала дія кадмію порушувала гомеостаз ІОК у кінчиках 

коренів ячменю (Zelinová et al., 2015) й пригнічувала подовження коренів 

арабідопсису (Besson-Bard et al., 2009). На характер накопичення і локалізацію 

ІОК в рослинах арабідопсису за дії важких металів впливали транспортери 

ауксину – протеїни родини PIN (Wang et al., 2014a). Виявилось, що зміни в 

архітектурі кореневої системи за дії важких металів відбувалися під час взаємодії 

ІОК з іншими фітогормонами. Етилен експресував залучені до біосинтезу 

ауксину гени і стимулював транспорт ауксину до зони подовження кореня 

(Ruzicka et al., 2007). У рослинах арабідопсису за умов дефіциту бору ауксин, 

етилен та АФК разом сповільнювали елонгацію клітин кореня (Camacho-

Cristóbal et al., 2015). Ауксин і оксид азоту (II), NO за дії токсичної концентрації 

міді залучались до трансдукції сигналу, який впливав на морфологічну будову 

кореневої системи проростків арабідопсису та контролювали видовження 

первинних коренів (Peto et al., 2011). За дії кадмію виявлено вплив NO на 

акумуляцію ауксину і наступне пригнічення росту кореневої меристеми рослин 

арабідопсису (Yuan, Huang, 2016). Взаємодія між ВМ та ІОК є вирішальною для 

виживання і відтворення стійкого до високих концентрацій міді моху 
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Scopelophila cataractae, у клітинах якого під впливом важких металів 

акумулюються значні кількості гормону, необхідні для експресії відповідальних 

за ріст і диференціацію клітин гени (Nomura et al., 2015). 

За дії ВМ спостерігаються зміни в накопиченні і локалізації цитокінінів. 

Показано, що цитокініни пом’якшували негативні ефекти кадмію на синтез 

фотосинтетичних пігментів і мембранну систему хлоропластів у Chlorella 

vulgaris (Piotrowska-Niczyporuk et al., 2012). Антагоніст цитокінінів PI-55 та 

інгібітор деструкції гормону INCYDE покращували ріст лікарських рослин 

Bulbine natalensis і Rumex crispus за кадмієвого стресу (Gemrotová et al., 2013). За 

дії арсену у рослин Brassica juncea пригнічувалась активність рецептора 

цитокініну, що викликало експресію сульфатних транспортерів (Srivastava et al., 

2009). На рослинах Аrabidopsis thaliana пригнічення синтезу цитокінінів, 

індуковане експресією цитокінін оксидази/дегідрогенази, ініціювало 

накопичення фітохелатинів та стійкість до арсену (Mohan et al., 2016). Під час 

стресу, викликаного високими концентраціями міді, гальмувався ріст 

первинного кореня у рослин арабідопсису, що було пов'язано зі значним 

зростанням вмісту цитокінінів (Lequeux et al., 2010). Кадмій провокував 

окиснення ліпідів і збільшення активності антиоксидантних ензимів у сої. 

Відповідно спостерігали сповільнення ростових процесів на тлі зниження 

концентрації зеатину й зеатинрибозиду в тканинах (Hashem, 2014). 

Повідомлялося, що зеатинрибозид пом'якшував індуковане свинцем інгібування 

росту коренів Picea abies (Vodnik et al., 1999). У генетично трансформованих 

рослин тютюну з експресованим геном ізопентенілтрансферази, яка відповідає 

за акумуляцію цитокінінів, виявлено більш високу толерантність до забруднення 

Cu у порівнянні з нетрансформованими рослинами (Thomas et al., 2005). 

Збільшення вмісту етилену за дії ВМ впливало на полярні транспортери 

ауксину AUX1 і PIN2 та призводило до перерозподілу гормону. Водночас за 

накопичення жасмонатів активувались сигнальні шляхи етилену (Sun et al., 

2010). У рослинах A. thaliana транскрипційні фактори EIN3 і EIL1, які є 

компонентами перехресних сигнальних шляхів етилену та жасмонату і 

забезпечують синергетичну взаємодію між цими двома гормонами в експресії 

генів, контролювались етиленом (Zhu et al., 2011). За синергетичної взаємодії 

етилену та жасмонату зменшувався вміст ауксину, гальмувався ріст коренів, 

пригнічувався біосинтез цитокінінів та їхнє переміщення від коренів до пагонів 

(Kudo et al., 2010). Деградація цитокінінів за дії ВМ розглядається як одна з 

основних причин гальмування росту і розвитку рослин. Підвищення активності 

цитокінін оксидази, яке спостерігалось в рослинах пшениці за дії Cd, спричиняло 
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зниження вмісту цитокінінів (Veselov et al., 2003). Ці результати засвідчили, що 

стимулювання або відновлення цитокінінового та ауксинового пулів за дії ВМ 

допомагає рослинам подолати стрес і відновити нормальний ріст і розвиток 

(рис. 3.2). 

Оптимізувати баланс ендогенних фітогормонів і адаптованість рослин в 

умовах стресу можна за допомогою ріст стимулюючих бактерій. Такі 

дослідження набувають все ширшого розповсюдження і дозволяють нехімічним 

шляхом модулювати урожайність і стійкість рослин (Babenko et al., 2021; 

Schikora et al., 2016). 

 

 

3.2. Фітогормони у пом’якшенні наслідків окислювального стресу 

 

Токсичні рівні ВМ провокують утворення АФК, надмірний вміст котрих 

перевантажує антиоксидантну систему, створює окислювальний стрес (рис. 3.3), 

який призводить до серйозних порушень у метаболізмі рослин (Gill, Tuteja, 

2010). Відбувається зміни динаміки біосинтезу й активності антиоксидантних 

ензимів супероксиддисмутази (СОД), аскорбатпероксидази (АПО) та 

глутатіонредуктази (ГР) (Khan et al., 2015b; Montero-Palmero et al., 2014a; Mostofa 

et al., 2015; Sun et al., 2010; Yuan et al., 2013). Етилен відіграє важливу роль у 

формуванні реакції рослин на вплив ВМ. За дії Cd спостерігалась взаємодія між 

етиленом і АФК у рослинах Solanum lycopersicum L., завдяки якій була 

упереджена загибель клітин (Liu et al., 2008). Використання етефону 

(попередника етилену), або 2,5-норборнадієну (інгібітору етилену) посилювало 

накопичення гормону, зменшувало окислювальний стрес, пом’якшувало 

негативний вплив на фотосинтез у рослин за дії ВМ. Застосування етефону 

посилило активність ГР у оброблених Cd рослин Brassica juncea (Masood et al., 

2012), тоді як етефон і 2,5-норборнадієн стимулювали активність 

антиоксидантних ензимів СОД, АПО та ГР у B. juncea за дії Ni та Zn (Khan, Khan, 

2014). 

Водночас, брасиностероїди, гібереліни, саліцилова кислота та поліаміни 

здатні опосередковано стимулювати антиоксидантні реакції та сприяти 

знешкодженню АФК у рослин, вирощених за дії важких металів (Hayat et al., 

2007; Nguyen et al., 2021; Noriega et al., 2012). Брасиностероїди відіграють 

важливу роль у регуляції антиоксидантного захисту. Вони посилювали 

активність КАТ, СОД, глутатіон пероксидази, аскорбат пероксидази, а також 

накопичення неферментних антиоксидантів аскорбінової кислоти (вітамін С), 
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токоферолу (вітамін Е), каротиноїдів і глутатіону, завдяки чому підвищувалась 

стійкість рослин до ВМ (Xia et al., 2009). Гібереліни зменшують шкідливий вплив 

важких металів, контролюючи окислювальний стрес і стимулюючи 

антиоксидантну систему рослин. 

 

 

Рис. 3.3. Сигнальні каскади за дії важких металів. Діаграма ілюструє негативний 

стресовий вплив важких металів і подальшу активацію різних взаємопов'язаних 

сигнальних систем, опосередкованих окислювальними пошкодженнями. 

Зокрема, показані кальмодуліновий шлях, гормональні та MAП-кіназні 

сигнальні каскади для регуляції експресії цільових генів, що пов’язані з 

відповіддю на стрес та асоційовані із загальною реакцією рослин для адаптації 

до стресу спричиненого важкими металами. EIN2 – етилен-нечутливий білок 2, 

ETR1 – етиленовий рецептор 1, ERF – фактор відповіді на етилен, JAZ –

жасмонатний протеїновий ZIM домен, MYC2 та WRKY – фактори транскрипції, 

NPR1 – рецептор натрійуретичного пептиду 1. Лінії з тупими кінцями вказують 

на пригнічуючі ефекти (адаптовано за Dutta et al., 2018). 
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У проростків Triticum aestivum гібереліни пом’якшували окислювальний 

стрес, спричинений Ni на ріст, вміст хлорофілу та активність карбоангідрази 

(Siddiqui et al., 2011). Гібереліни усували токсичність Cd і Pb у Vicia faba L. і 

Lupinus albus L. завдяки посиленню активності каталази, протеази і пероксидаз 

(Sharaf et al., 2009). У Arabidopsis thaliana гібереліни пом’якшували негативні 

ефекти важких металів, пригнічуючи поглинання Cd і перекисне окислення 

ліпідів (Zhu et al., 2012). Застосування екзогенних гіберелінів та 

транскриптомний аналіз виявили підвищення GAST1, транскрипту, 

стимульованого гібереліном, що бере участь у регуляції накопичення АФК (Sun 

et al., 2013). 

За умов окислювального стресу активатором антиоксидантного захисту 

виступає саліцилова кислота (Ghanta et al., 2014). Гормон стимулював біосинтез 

глутатіону, підвищував антиоксидантну спроможність та стійкість до ВМ у 

рослин Triticum aestivum, Oryza sativa, Pisum sativum L. та Brassica napus L. (Guo 

et al., 2009; Khademi et al., 2014; Kovács et al., 2014; Srivastava, Dwivedi, 1998). 

Жасмонати, навпаки, стимулювали продукування АФК у Arabidopsis thaliana за 

умов забруднення Cu та Cd (Maksimiec, Krupa, 2006). На противагу цьому, через 

жасмонатний сигналінг експресуються гени біосинтезу глутатіону та 

пом’якшуються негативні ефекти індукованих жасмонатами АФК (Mhamdi et al., 

2010; Xiang, Oliver, 1998). 

 

 

3.3. Фітогормони в регуляції накопичення ВМ рослинами 

 

Хелатування відіграє вирішальну роль у секвестрації ВМ і подальшому 

осадженню їх у вакуолях рослинних клітин. Одним з найпоширеніших 

природних хелаторів є хлорофіл з лігандом у його структурі, який зв’язує магній. 

До інших органічних сполук із властивостями хелаторів належать органічні 

кислоти, амінокислоти, фітин, металотіонеїни та поліпептиди, серед яких 

глутатіон, фітохелатини та тіонеїни (Rauser, 1999, Palacios et al., 2011). Наявність 

специфічних лігандів обумовлює стійкість рослин Deschampsia cespitosa до дії 

ВМ, тоді як механізми, які змінюють вміст хелаторів, дозволяють рослинам 

пристосуватися до надмірного впливу ВМ (Nguyen et al., 2018). 

Про активацію хелаторів ВМ можуть свідчити зміни у концентрації 

фітогормонів. Наприклад, у Deschampsia cespitosa (L.) P. Beauv спостерігався 

сплеск у вмісті АБК з наступним зниженням рівня цитокінінів та підвищенням 

концентрації фітохелатинів у відповідь на вплив Cd. Цікаво, що екзогенна 

http://en.wikipedia.org/wiki/Oryza
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обробка АБК контрольних рослинах викликала зміни у вмісті фітохелатинів і 

цитокінінів, подібні до обробки Cd (Hayward et al., 2013). 

Більшість досліджень щодо впливу фітогормонів на хелатування металів 

зосереджена на олігомерах глутатіону. Біосинтез фітохелатинів безпосередньо 

пов’язаний з продукцією глутатіону і доступністю цистеїну та інших 

сірковмісних сполук (Cobbett, 2000; Inouhe, 2005). АБК, етилен, гібереліни, 

жасмонати та СК позитивно впливають на біосинтез фітохелатинів, тоді як між 

цитокінінами, поліамінами та фітохелатинами виявлена антагоністична 

взаємодія (рис. 3.4). За оптимальних умов росту для біосинтезу етилену та 

глутатіону потрібен цистеїн (Iqbal et al., 2013). Вищий рівень експресії генів 

біосинтезу глутатіону спостерігався у трансгенних рослин Nnicotiana tabacum із 

гіперекспресією етилен-чутливого фактору 1, які згодом показали вищу стійкість 

до Cd. Ці результати підтверджують регуляторну роль етилену в біосинтезі 

глутатіону під впливом ВМ (Guan et al., 2015). 

 

 

Рис. 3.4. Біосинтез фітохелатинів з амінокислот-попередників: глутаміну, 

цистеїну та гліцину. Математичні символи плюс та мінус вказують на 

позитивний і негативний регуляторні ефекти на клітинний метаболізм, 

активність ферментів або ж експресію генів відповідно (адаптовано за Cobbett, 

2000; Inouhe, 2005). 

 

Зростання вмісту АБК підвищує стійкість до ВМ, посилюючи 

продукування фітохелатинів (Bücker-Neto et al., 2017). У рослинах D. 

Deschampsia cespitosa за дії Cd сплеск у накопиченні АБК супроводжувався 

синтезом фітохелатинів (Hayward et al., 2013). У рослинах Phragmites australis та 

Typha latifolia L. за дії Cd АБК підвищувала активність О-ацетилсерин (тіол) 
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ліази, ферменту, який контролює біосинтез цистеїну (Fediuc et al., 2005). 

Посилення сигналінгу АБК та експресії генів біосинтезу фітохелатину, а також 

вмісту фітохелатину спостерігали під впливом Cd у бульбах Solanum tuberosum 

L. Подібним чином змінювалась динаміка біосинтезу фітохелатину після 

обробки АБК (Stroinski et al., 2010). АБК по-різному впливала на активність 

глутатіон редуктази у різних за стресостійкістю генотипах Zea mays L. (Kellős et 

al., 2008). Обробка ж глутатіоном посилювала накопичення АБК, що свідчить 

про існування крос-току між цими двома сполуками (Cheng et al., 2015). 

Гібереліни сприяють біосинтезу фітохелатинів, посилюючи асиміляцію 

сульфатів, а сірковмісні метаболіти відіграють ключову роль у системі захисту 

рослин від ВМ. За участі гіберелінів у рослинах Arabidosis thaliana під час стресу 

відбувалась експресія аденозин-50-фосфосульфатредуктази, ключового 

ферменту асиміляції сульфату, (Koprivova et al., 2008). Після обробки 

гіберелінами та сіркою у рослинах Brassica juncea за умови кадмієвого 

забруднення посилювалась фотосинтетична активність і пригнічувався синтез 

етилену (Masood, Khan, 2013). 

У низці робіт повідомлялось про позитивний зв’язок між жасмонатами та 

глутатіоном, проте безпосередня участь жасмонату в синтезі фітохелатину не 

була підтверджена (Xiang, Oliver, 1998; Cobbett, 2000). Додавання жасмонату 

посилювало продукування глутатіону в рослинах Arabidosis thaliana в умовах 

забруднення Cu (Xiang, Oliver, 1998). За умов забруднення Cd після обробки 

метил-жасмонатом суттєво збільшився вміст глутатіону в рослинах Orisa sativa 

(Singh, Shah, 2014). Виявилось, що глутатіон є необхідним для активації 

біосинтезу жасмонату та його сигнального шляху (Cheng et al., 2015; Han et al., 

2013). 

Встановлений захисний ефект саліцилової кислоти за дії ВМ. Обробка СК 

допомагала рослинам Zea mays впоратися зі стресом шляхом індукції синтезу 

фітохелатинів (Szalai et al., 2013). Підвищення рівня СК в коренях проростків 

Triticum aestivum індукувало синтез глутатіону, активувало антиоксидантну 

систему та синтез фітохелатинів, що підвищило стійкість до Cd (Kovács et al., 

2014). Молекули фітохелатинів подовжувалися завдяки збільшенню повторів (γ-

Glu-Cys) після обробки СК за дії Cd. Вміст фітохелатинів зростав у рослинах 

Orisa sativa за дії хрому (Cr) і обробки СК (Huda et al., 2016). 

Антагоністичний характер взаємодії між цитокінінами та фітохелатинами 

було виявлено у водоростях (Piotrowska-Niczyporuk et al., 2020), і лише у 

декількох публікаціях повідомлялось про участь цитокінінів у біосинтезі 

фітохелатинів у вищих рослинах (Cassina et al., 2012; Mohan et al. ін., 2016). 

http://en.wikipedia.org/wiki/Brassica
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Рослини Orisa sativa і Nicotinia tabacum з порушеннями у біосинтезі цитокінінів 

демонстрували підвищену стійкість до As, що було обумовлено експресією генів 

біосинтезу фітохелатинів та глутатіону (Mohan et al., 2016). Обробка 

екзогенними цитокінінами рослин Alyssum murale  Waldst, які здатні до 

гіперакумуляції Ni, не призвела до істотних змін у накопиченні Ni, γ-

глутамілцистеїну, глутатіону і фітохелатинів, хоча біомаса рослин і швидкість 

транспірації значно зросли (Cassina et al., 2012). 

Глутатіон та інші тіолові сполуки, які беруть участь у транспорті ауксину, 

належать до важливих регуляторів росту коренів (Eckardt, 2010; Koprivova et al., 

2010). Припускають, що в коренях продукуються фітохелатини та глутатіон, які 

необхідні для детоксикації під час росту (Begum et al., 2016; de Benedictis et al., 

2018; Eckardt, 2010; Koprivova et al., 2010). Прямого ж зв’язку між накопиченням 

глутатіону, фітохелатинів та ауксинів у рослинах, що перебували в стані стресу 

важких металів, не спостерігалось (Sofo et al., 2013). Однак за відсутності у 

коренях мутантів Orisa sativa ауксинів спостерігалось значне зниження вмісту 

цистеїну, глутатіону та фітохелатинів (Begum et al., 2016). Водночас, блокування 

синтезу фітохелатинів призводило до зниження рівня ауксинів у мутантах 

Arabidosis thaliana (de Benedictis et al., 2018). Взаємозв’язок між гомеостазом 

ауксинів та фізіологічними реакціями рослин A. thaliana на забруднення Cd, Zn 

та Cu не виявлений (Sofo et al., 2013). Не було встановлено також кореляції між 

накопиченням брасиностероїдів та синтезом фітохелатинів. Брасиностероїди 

позитивно впливали на акумуляцію глутатіону в рослинах Raphanus sativus L. за 

дії Cu (Choudhary et al., 2010). Проте, дослідження на рослинах A. thaliana за дії 

Cd показали, що синтез фітохелатинів не залежав від брасиностероїдів (Villiers 

et al., 2012). 

Отже, за дії важких металів фітогормони активно впливають на роботу 

системам захисту рослин, регулюють ріст і метаболізм. Завдяки такій взаємодії 

відбуваються анатомічні та морфологічні зміни на рівні клітин та органів рослин; 

пом’якшується негативний вплив АФК завдяки стимуляції антиоксидантної 

системи; посилюється продукування лігандів або органічних хелаторів, таких як 

глутатіон і фітохелатини, які зв'язують ВМ і моделюють транслокацію 

токсичних сполук між коренями, пагонами та листками. 
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РОЗДІЛ 4. ЕФЕКТИ ПРАЙМУВАННЯ ТА ФОЛІАРНОЇ ОБРОБКИ 

ЕКЗОГЕННИМИ ГОРМОНАМИ ЗА ДІЇ ВАЖКИХ МЕТАЛІВ 

 

Перспективним біотехнологічним підходом підвищення стійкості до 

негативного впливу важких металів є передпосівне праймування та фоліарна 

обробка рослин екзогенним фітогормонами (Kosakivska et al., 2021a, b). Так, 

праймування (передпосівна обробка) забезпечує оптимальні умови для запуску 

метаболічних процесів проростання, допомагає мінімізувати виникнення та 

прояв проблем, пов’язаних із якістю та структурою насіння, забезпечує 

рівномірні сильні сходи (Muhie, 2018). Цей простий, економічно ефективний, 

підхід пом’якшує негативний вплив дефіциту вологи, засолення гранту, 

температурних флуктуацій (Ali et al., 2013; Kaya et al., 2010), індукує 

антиоксидантні системи (Eisvand et al., 2010), поліпшує проростання насіння за 

стресових умов (Atici et al., 2003; Gratão et al., 2005; Hu et al., 2013; Jisha et al., 

2013; Masood et al., 2012).  

 

 

4.1. Екзогенні фітогормони модулятори стійкості 

рослин до важких металів 

 

Екзогенна АБК призводила до змін у транспортуванні іонів кадмію, нікелю 

та збільшенню їхньої концентрації в коренях рису (Rubio et al., 1994), а також 

порушувала переміщення кадмію від кореня до стебла в арабідопсису (Perfus-

Barbeoch et al., 2002). Перешкоджання переміщенню ВМ за обробки екзогенною 

АБК може значно зменшувати їхнє накопичення в плодах і насінні рослин за 

умови вирощування на забруднених ґрунтах (Rubio et al., 1994). Вивчення АБК-

опосередкованої стійкості до ВМ виявило, що за дії свинцю у рослин Atractylodes 

macrocephala ефекти екзогенної обробки гормоном були пов'язані зі 

збільшенням активності антиоксидантних ензимів і зниженням окислювального 

стресу (Wang et al., 2013a). У тополі сіріючої за цинкового стресу екзогенна АБК 

стимулювала акумуляцію ендогенних гіберелінів, абсцизової і саліцилової 

кислот, а також сприяла зниженню концентрації цинку у тканинах шляхом 

впливу на гени, залучені до транспортних механізмів (Shi et al., 2015). Отже, АБК 

є найважливішим регулятором відповіді у рослин на згубний вплив різних 

концентрацій ВМ і відіграє важливу роль в сповільненні транспортних і ростових 

процесів у відповідь на стрес, спричинений ВМ та безпосередньо пов’язаний з 

адаптацією до дії ВМ. Обробка насіння сої за свинцевого стресу та голубиного 
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гороху за кадмієвого стресу розчинами АБК сприяла проростанню та схожості 

насіння і суттєво впливала на активність антиоксидантних ферментів каталази та 

пероксидази (Sneideris et al., 2015). Екзогенна АБК зменшувала токсичну дію 

кадмію та свинцю на рослини рису (Hsu, Kao, 2003). В умовах цинкового 

навантаження екзогенна АБК індукувала зменшення вмісту ендогенної АБК у 

коренях Populus canescens, яке спостерігалось за збільшення тривалості 

експозиції, та зростання рівня АБК у листках. Концентрації ендогенних СК, ІОК 

і ГК3 також залежали від тривалості обробки цинком та АБК (Shi et al., 2015). 

Пом’якшення негативних ефектів важких металів екзогенною АБК  відбувається 

за рахунок залучення гормону до захисних сигнальних каскадів, експресії генів, 

котрі беруть участь у детоксикації ВМ (Stroinski et al., 2010), та підвищення 

активності антиоксидантних ферментів (Wang et al., 2013a). 

Екзогенна ІОК зменшувала накопичення алюмінію у верхівці кореня 

пшениці та підвищувала кислотність ризосфери (Wang et al., 2013b). 

Повідомлялося, що екзогенна обробка ІОК відновлювала ендогенний вміст 

гормону та посилювала накопичення біомаси коренів і стебел соняшника, 

вирощених на забрудненому свинцем ґрунті (Liphadzi et al., 2006). Обробка ІОК 

також поліпшувала ріст рапсу за умов впливу арсену (Srivastava et al., 2013). 

Обробка розчином L-триптофану (попередника у синтезі ауксину) коренів 

проростків рису за умови забруднення ґрунту кадмієм, посилювала ріст і 

врожайність рослин (Farooq et al., 2015). Взаємодія між ВМ і ауксинами може 

використовуватися як захист при вирощуванні рослин на забруднених ґрунтах, а 

також для детоксикації забруднених полютантами територій. Екзогенні ІОК, 

ІМК і НОК стимулювали очищення забрудненої води, активуючи поглинання 

ВМ водно-болотними та суходільними видами рослин (Tandon et al., 2015). 

Сумісне використання ІОК і селену більш ефективно зменшувало дію арсену на 

рослини рису порівняно з роздільною обробкою (Pandey, Gupta, 2015). Кон’югат 

ауксину позитивно впливав на каталазну й пероксидазну активність, зменшував 

вміст пероксиду водню в рослинах гороху за дії кадмію (Ostrowski et al., 2016). 

Після обробки сумішшю, що містила свинець та ІОК або НОК, відбувалося 

зниження рівня дезорганізації мембранних структур і, як наслідок, зменшувалась 

токсична дія ВМ (Hac-Wydro et al., 2016). Після обробки кадмієм і НОК 

посилювався синтез геміцелюлози, задіяної у фіксації ВМ, зростала утримуюча 

здатність води коренів арабідопсису, що сприяло детоксикації (Zhu et al., 2013). 

Взаємодія між ВМ та ІОК є вирішальною для виживання і відтворення стійкого 

до високих концентрацій міді моху Scopelophila cataractae, у клітинах якого під 

впливом ВМ акумулюються значні кількості гормону, необхідні для експресії 
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відповідальних за ріст і диференціацію клітин гени (Nomura et al., 2015). Таким 

чином, можна зробити висновок, що ауксини є важливим компонентом у 

формуванні реакції-відповіді та адаптації рослин до дії ВМ. 

Екзогенні гібереліни через зниження рівня оксиду азоту (NO) зменшували 

експресію IRT1 і таким чином пом’якшували наслідки кадмієвого стресу у 

рослин Arabidopsis thaliana (Zhu et al., 2012). Повідомлялося, що за дії нікелю 

гальмувався ріст проростків пшениці, зменшувалися вміст хлорофілу та 

активність карбоангідрази. Проте, після інкубації зернівок у розчині, що містив 

гібереліни і кальцій, внаслідок посилення антиоксидантного захисту ці ефекти 

значною мірою послаблювалися (Siddiqui et al., 2011). Гібереліни зменшували 

токсичну дію хрому на ріст і засвоєння азоту, підсилюючи активність 

антиоксидантної системи у проростків гороху (Gangwar et al., 2011). Гібереліни 

пом'якшували індуковане кадмієм гальмування процесу проростання насіння і 

ріст проростків Brassica napus шляхом регулювання інтенсивності 

окислювального стресу та зменшення пошкоджень, нанесених активними 

формами кисню (Meng et al., 2009). Негативні ефекти кадмію та свинцю 

пом’якшувалися завдяки індукції гіберелінами протеазної, каталазної і 

пероксидазної активності у рослин квасолі та люпину. У роботі відмічено, що за 

дії ВМ активність цих ферментів суттєво знижується. Обробка ГК3 значною 

мірою відновлювала їхню активність, що сприяло формуванню стійкості (Sharaf 

et al., 2009). У рослин сої, інокульованих Penicillium funiculosum, за дії токсичних 

концентрацій міді спостерігалось накопичення біомаси, обумовлене секрецією 

гіберелінів ендофітом і зниженням рівня АБК (Khan, Lee, 2013). При дослідженні 

ефективності захисту рослин томату від надлишку алюмінію виявлено 

аналогічну дію ендофіту P. janthinellum та екзогенної гіберелової кислоти ГК3 

(Khan et al., 2015a). На рослинах Arabidopsis thaliana було продемонстровано, що 

активність ключового ензиму асиміляції сульфату аденозин-5'-фосфосульфат-

редуктази збільшувалася завдяки гібереліновому сигналінгу, що вказує на участь 

гормону в оптимізації метаболізму сірки за стресових умов, оскільки відомо, що 

ВМ інактивують різні ферменти шляхом приєднання до їхніх сірковмісних груп 

(Koprivova et al., 2008). Отже, гібереліни за дії ВМ впливають на окиснювальні 

процеси, сприяють зменшенню рівня активних форм кисню, експресують 

транспортери металів, а також регулюють метаболізм сірки. Зведені відомості 

щодо використання екзогенних фітогормонів для пом’якшення токсичних 

ефектів важких металів наведені в табл. 4.1. 
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Таблиця 4.1. Використання екзогенних фітогормонів для пом’якшення 

токсичних ефектів важких металів 

Рослина Важкий 

метал 

Фітогормон Ефект Джерело 

Vitis vinifera L. 

 

ZnSO4, 

0.765 μM- 

10 μM M 

 

АБК, 10 μM Зменшення накопичення Zn, 

експресія генів, пов’язаних з 

детоксикацією, посилення 

стійкості до Zn  

Song et al., 

2019 

Lactuca sativa L. Cd, 

100 μM 

АБК, 

1, 5, 20 μМ/л 

За обробки АБК 0,5 μМ/л 

зросла біомаса надземної 

частини. За обробки АБК 20 

μМ/л зросла біомаса 

коренів. За обробки АБК 0,5 

μМ/л зменшилось 

накопичення Cd  

Tang et al., 

2019 

Populus 

сanescens 

 

Zn, 

2 μM 

АБК, 

10 μM 

Підвищення рівнів 

ендогенних АБК, СК і ГК.  

Експресія генів протеїну 

стійкості до кадмію  

Shi et al., 

2015 

Arabidopsis 

thaliana L. 

Cd, 

10 μM 

АБК, 

0.1–0.5 μM 

Пригнічення поглинання Cd 

корінням, підвищення 

стійкості до Cd 

 

Fan et al., 

2014 

Vigna radiata L. CdCl2, 

1, 3, 5, 7, 

9 μM 

АБК, 

10 μM 

 

Підвищення вмісту фенолів, 

активності антиоксидантних 

ферментів 

Li et al., 

2014 

Atractylodes 

macrocephala 

Pb, 

300 μМ 

АБК, 

2.5, 5, 10 

мг/л 

Покращення росту, 

збільшення вмісту 

розчинних цукрів і білків. 

Підвищення активності 

антиоксидантних ферментів  

Wang et al., 

2012 

Brassica napus L. 

 

Cd, 10, 50, 

100, 200, 400 

μM 

 

АБК, 

10 μM 

Зменшення симптомів 

токсичності Cd. Збільшення 

біомаси коренів і пагонів, 

зниження рівня МДА та 

антиоксидантних 

ферментів, накопичення Cd  

Meng et al., 

2009 

Oryza sativa L. 

 

Pb, 

0.25 μM M 

АБК, 

0.1 мг/дм-3 

 

Обмеження транслокації Pb 

від коренів до пагонів. 

Підвищення активності 

ПОД і КАТ та зниження 

активності СОД 

Zhao et al., 

2009 
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Рослина Важкий 

метал 

Фітогормон Ефект Джерело 

Oryza sativa L. Cd, 

0.5, 1, 1.5 

μM 

АБК, 

1-10 μM 

Зменшення поглинання Cd, 

зростання швидкості 

транспірації 

Hsu, Kao, 

2003 

Triticum 

aestivum L. 

Zn, 

228 мг/л 

АБК, 

10-6M 

Пом’якшилась токсична дія 

цинку на проростання 

насіння, стимулювався ріст 

коренів  

Kosakivska 

et al., 2019 

Atractylodesma 

crocephala Koidz  

Рb, 

3.5 μM 

АБК, 

2,5 мг/л 

Покращився ріст, 

збільшився вміст розчинних 

цукрів, білків та активність 

СОД, каталази, 

аскорбатпероксидази та 

пероксидази 

Wang et al., 

2013a  

 

Spinacia 

oleracea L. 

Cd,  

40 мг/кг 

ґрунту 

ІОК, 

10-3 M 

Зросли біомаса і суха маса 

та фітоекстракція Cd 

Rizwan et 

al., 2017 

Trigonella 

foenumg-raecum 

Cd, 

3 та 9 мг/кг 

ґрунту  

ІОК, 

10 та 

100 μM 

Підвищення активності 

антиоксидантних ферментів 

СОД, пероксидази, 

каталази, зниження рівня 

АФК 

Bashri, 

Prasad, 

2016 

Oryza sativa L. 

 

NaAsO2, 

150 μM 

Na2SeO4, 

20 μM 

ІОК, 

3 μM 

 

Покращення ростових 

показників, збільшення 

вмісту білків, хлорофілу та 

МДА, підвищення рівня 

цистеїну та проліну 

Pandey, 

Gupta, 

2015 

Arabidopsis 

thaliana L. 

 

Cd, 

50 μM 

α-НОК, 

0.05 μM 
Зменшення симптомів 

хлорозу, покращення росту 

пагонів, зменшення рівня 

оксиду азоту, утримання Cd 

в коренях 

Zhu et al., 

2013 

 

Oryza sativa L. 

 

Cd, 

0.1 μM /л 

ІОК, 

10-9, 10-8, 

10-7 М/л 

Подовження первинного та 

додаткових коренів 

Zhao et al., 

2013 

Raphanus 

sativus L. 

Забруднені 

As-Zn-Cu-

Co-Pb 

відходи 

піриту 

 

ІБК, 10 мг/л 

фоліарна 

обробка, 

0.1 та 1 мг/л 

внесення до 

субстрата 

Фіторемедіація забруднених 

металами субстратів, 

покращення росту коренів і 

пагонів 

Vamerali et 

al., 2011 
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Рослина Важкий 

метал 

Фітогормон Ефект Джерело 

Helianthus 

annuus L. 

 

Pb, 2.5 μM 

Zn, 15 μM 

 

ІОК, 

10–12, 10–11, 

10–10, 10–9 M 

Покращення росту коренів, 

збільшення сухої вагу, 

довжини, об’єму та площі 

поверхні коренів. Значне 

зниження поглинання 

металу 

Fassler et 

al., 2010 

Helianthus 

annuus L. 

 

Pb, 

440 мг/кг, 

Zn, 

128 мг/кг 

Ауксин, 

70 мг/л 

Регулювання продихової 

провідності, індукція поділу 

клітин і росту пагонів 

Tassi et al., 

2008 

Helianthus 

annuus L. 

 

Cu, 80 μM ІОК, 

100 μM 

Подовження коренів і 

формування кореневих 

волосків, підвищення вмісту 

хлорофілу та каротиноїдів, 

ефективніше використання 

води 

Ouzounido

u, Ilias, 

2005 

Triticum  

аestivum L. 

 

Al,50 µM ІОК, 25 мкМ 

та інгібітори 

аніонних 

каналів NIF 

або A9C, 5 

мкМ або 

ІОК 

інгібітори 

транспорту 

TIBA або 

NPA, 5 мкМ 

Зменшується накопичення 

Al у верхівці кореня, 

кислотність ризосфери, 

активність Н+АТФ 

плазматичної мембрани 

Wang et al., 

2013b 

Triticum 

aestivum L  

Ni, 

50 mM 

ГК3 ,10-6 M + 

Ca2+40 mM 

Зменшився негативний 

вплив за рахунок активації 

антиоксидантної системи та 

накопичення проліну  

Siddiqui et 

al., 2010 

 

Hordeum 

vulgare L. 

Mo, 

100 μM 

Сd, 150 μM 

 

ГК3, 

0,5 μM 

Зростання накопичення 

цукру та амінокислот в 

ендоспермі 

Amri et al., 

2016 

Arabidopsis 

thaliana L. 

Cd, 

50 μM 

 

 

 

 

ГК3, 

0,1- 5 μM 

Знизився рівень оксиду 

азоту (NO), зменшилась 

експресія IRT1 

Zhu et al., 

2012 
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Рослина Важкий 

метал 

Фітогормон Ефект Джерело 

Oryza sativa L. Cd, 0.1 mM 

Ni, 0.5 mM 

 

ГК3, 

14 μM 

Покращились ріст, 

мобілізація запасів 

вуглеводів у насінні, 

підвищився вміст цукру в 

коренях та листках, 

змінився розподіл 

вуглеводів 

Moya et al., 

1995 

Pisum sativum L. Cd, 

25 та 50µM 

Кінетин, 

10 і 20 mМ 

Підвищувався вміст 

проліну, вільних 

амінокислот і розчинних 

цукрів 

Al-Hakimi, 

2007 

Solanum 

melongena L. 

Cd, 

3 та 9 мг/кг 

ґрунту 

Кінетин, 

10 mМ 

 

Підвищувалась активність 

фотосинтетичних та  

антиоксидантних ферментів 

Singh, 

Prasad, 

2014 

Zea mays L. Pb, 

7,5 mM/л 

ЖК, 1.0 

mM/л, 

СК, 1.0 

mM/л, 

пролін, 

7.5 mM/л 

Покращились ріст рослин і 

біосинтез пігментів, 

зменшився виток 

електролітів, накопичення 

МДА та концентрація Pb, 

зросло накопичення 

розчинних цукрів, 

глутатіону, аскорбінової 

кислоти, фенолу, 

збільшилась активність 

СОД, каталази, пероксидази 

Sofy et al., 

2020 

Oryza sativa L Cd, 50 mМ МеЖК,5μM Пом’якшились ефекти 

окисного стресу внаслідок 

активації антиоксидантних 

ферментів, збільшився 

біосинтез ЖК 

Singh, 

Shah, 2014 

Triticum 

aestivum L. 

Co, 

50, 150, 250, 

350 mМ 

СК, 

0.5 mM 

Знижувалось поглинання та 

накопичення Co. Зросли 

сира та суха біомаса, висота 

пагонів, вміст води та 

загальної кількості 

фотосинтетичних пігментів. 

Mohamed, 

Hassan, 

2019 

Hordéum 

vulgare L. 

Cd, 25 μM 

 

СК, 

0.5 mM 

Пригнічувалась Cd-

індуковануа активізація 

активності 

антиоксидантного 

ферменту. 

Metwally et 

al., 2003 
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Рослина Важкий 

метал 

Фітогормон Ефект Джерело 

Hordéum 

vulgare L. 

Cd, 25 μM 

 

СК, 

0.5 mM 

Пригнічувалась індукована 

Cd ауксин-опосередкована 

продукція АФК  

Tamás et 

al., 2015 

Zea mays L. Cd, 

10, 15, 25 

mM 

СК, 

500 mM 

Зросла активність 

антиоксидантних 

ферментів, знята токсична 

дія Cd на активність Рубіско  

Krantev et 

al., 2008 

Zea mays L. Mn, 

550 мг/кг 

ґрунту 

24-ЕБЛ, 

0.1 мг/л 

Підвищився вміст 

фотосинтетичних пігментів, 

інтенсивність фотосинтезу 

та накопичення сухої маси, 

знизився рівень H2O2, 

зросла активність 

антиоксидантних ферментів 

Wang et al., 

2009 

Oryza sativa L. Cr, 

1,0 mM 

24-ЕБЛ, 

0,1mМ, 

0.01mМ, 

0.1 nМ 

Зменшилось накопичення 

металу в тканинах, 

посилився антиоксидантний 

захист 

Sharma et 

al., 2013 

Zea mays L. Ni, 

0,5, 1,0, 1,5 і 

2,0 mМ 

28-ГБЛ, 

10-4, 10-6, 10-

8 mМ 

 

Підвищились активність 

антиоксидантних ферментів 

(крім СОД) і вміст білка, 

зменшилось перекисне 

окислення ліпідів 

Bhardwaj et 

al., 2007 

Raphanus 

sativus L. 

Cr, 0.5, 1.0, 

1.5 mM. 

 

28-ГБЛ 

10-7,10-9,10-11 

М 

Підвищився вміст 

антиоксидантних 

ферментів, покращився ріст, 

зріс вміст хлорофілу, білка, 

проліну. 

Sharma et 

al., 2016 

Triticum 

aestivum L. 

Cd, 

500 та 1000 

М10 μM 

СК 500 та 10 

μM 

ІОК 500 

та10 μM, 

 

Покращився ріст рослин, 

зростали вміст пігментів 

фотосинтезу та оводненість 

листків, активність 

антиоксидазних ферментів. 

Agami, 

Mohamed, 

2013 

 

Zea mays L. Cd, 

10, 15 та 25 

mМ 

СК 500 mМ 

 

Покращився фотосинтез, 

змінились рівні H2O2 та 

проліну, зменшились 

інтенсивність перекисного 

окислення ліпідів, виток 

електролітів, зросла 

активність антиоксидантних 

ферментів 

Krantev et 

al., 2008 
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Рослина Важкий 

метал 

Фітогормон Ефект Джерело 

Oryza sativa L. Cd, 

100 µM 

СК, 1,12, 

11,2 і 112 

мг/л 

Посилився захисту від 

окисного стресу 

Panda, 

Patra, 2007 

Hordeum 

vulgares L. 

Cd, 150 µM СК, 10 μM Покращились ріст рослин, 

фотохімічна активність 

обох фотосистем, потік 

електронів від QA до 

пластохінону, енергетичний 

розподіл між пігментно-

білковими комплексами та 

кінетичні параметри кисню 

Yotsova et 

al., 2018 

Hordeum 

vulgares L. 

Cd, 250 та 

500 μM 

СК, 

1,68 мг/л 

Відбувалося інгібування Cd-

індукованого ІОК-

опосередкованого 

генерування АФК  

Tamás et 

al., 2015 

 

Екзогенний кінетин у концентраціх 10 і 20 мкМ підвищував вміст проліну, 

вільних амінокислот і розчинних цукрів, протидіючи негативному впливу ВМ 

(Al-Hakimi, 2007). У проростків Solanum melongena екзогенний кінетин 

підвищував активність антиоксидантних ферментів за кадмієвого стресу (Singh, 

Prasad, 2014). Для зменшення витрат і підвищення рентабельності екзогенного 

застосування гормонів в останні роки пропонується використання екстрактів 

рослинного походження з високим вмістом цитокінінів (Bajwa et al., 2018; 

Bakhtavar et al., 2015). 

За умови забруднення ґрунту миш’яком МеЖК покращував ріст і 

врожайність рису завдяки пом’якшенню окислювального стресу, активації 

ферментів антиоксидантного захисту та аскорбат глютатіонового циклу, 

зростанню вмісту хлорофілу та ендогенної ЖК. МеЖК пригнічував експресію 

генів білків-транспортерів заліза та миш’яку в клітинах кореня, що зменшувало 

накопичення важких металів і сприяло переміщенню заліза в надземну частину 

(Mousavi et al., 2020). За умови забруднення миш’яком екзогенний MeЖК впливав 

на сигналінг ЖК, поглинання, транслокацію та детоксикацію важкого металу в 

рослинах рису (Verma et al., 2020). Фоліарна обробка рослин рису МеЖК 

посилювала активність антиоксидантних ферментів і ліпоксигенази, індукувала 

синтез ЖК, завдяки чому зменшувався токсичний вплив кадмію (Singh, Shah, 

2014). ЖК та її похідні з участю сигнальних посередників і у взаємодії з іншими 

компонентами гормональної системи здатна індукувати як універсальні, так і 
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досить специфічні фізіологічні реакції, необхідні для виживання й збереження 

продуктивності злаків в екстремальних умовах. 

СК відіграє важливу роль у захисті рослин від важких металів (Sharma et al., 

2020). Гормон безпосередньо впливав на поглинання та накопичення кобальту 

проростками пшениці (Mohamed, Hassan, 2019), кадмію рослинами кукурудзи 

(Pal et al., 2002) і ячменю (Metwally et al., 2003); разом з оксидом азоту посилював 

стійкість рису до кадмію, зв’язуючи АФК та активуючи антиоксидантний захист 

(Mostofa et al., 2019); індукував стійкість ячменю до кадмію, взаємодіючи з 

ауксинами та нейтралізуючи АФК (Tamás et al., 2015). Фоліарна обробка СК 

нівелювала токсичний вплив свинцю і ртуті на рослини рису (Mishra, Choudhuri, 

1999). Після праймування насіння кукурудзи посилювалась активність 

антиоксидантних ферментів, знімалась токсична дія кадмію на Рубіско (Krantev 

et al., 2008). Дослідженно роль сигнального шляху СК в регуляції стійкості до 

кадмію за попереднього праймування насіння, фоліарної обробки та гідропонної 

експозиції. Низькі рівні СК пом’якшували негативну дію Cd, тоді як високі, 

навпаки, посилювали його токсичність. СК сприяла зміні рівнів АФК, які 

регулювали адаптивні реакції, що проявлялися в ремодуляції будови клітинної 

стінки, регуляції поглинання Cd та інших іонів, активації систем 

антиоксидантного захисту, інтенсивності фотосинтезу та старінні (Guo et al., 

2019). 

Після використання БС зменшувались та частково обмежувались токсичні 

ефекти важких металів. За високої концентрації марганцю у ґрунті фоліарна 

обробка рослин кукурудзи розчином 24-ЕБЛ індукувала зростання вмісту 

фотосинтетичних пігментів, збільшення інтенсивності фотосинтезу, 

накопичення сухої біомаси, зниження вмісту H2O2 та підвищення активності 

антиоксидантних ферментів (Wang et al., 2009). Подібні ефекти виявлені після 

обробки рослин кукурудзи 28-ГБЛ в умовах забруднення нікелем (Bhardwaj et 

al., 2007). Праймування насіння рису 24-ЕБЛ зменшило негативний вплив хрому, 

знизило концентрацію металу в тканинах, посилило системи захисту за рахунок 

підвищення активності антиоксидантних ферментів (Sharma et al., 2016). 

Праймування насіння та фоліарна обробка рослин БС забезпечують 

пролонговану активацію неспецифічної стійкості. Біопрепарати «Вітазим» 

(«Plant Designs», США), «Епін», «Епін Плюс» (Інститут біоорганічної хімії, 

Бєларусь), «V-AGRO» (ТОВ НВП "5-ий елемент", Україна) створені з 

використанням брасиностероїдів, діють у низьких концентраціях, підвищують 

урожайність і якість продукції, прискорюють проростання насіння, скорочують 

тривалість дозрівання, збільшують стійкість до стресорів, сприяють 
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оздоровленню ґрунту. Після фоліарної обробки препаратами з 

брасиностероїдами залишки пестицидів у рослинах зменшувались на 30–70% 

(Zhou et al., 2015). 

 

 

4.2. Вплив екзогенної абсцизової кислоти на проростання зернівок і 

ріст проростків озимої пшениці за цинкового стресу 

 

Поява сходів, формування кореневої системи, кущіння рослин є 

вирішальними етапами онтогенезу, які впливають на продуктивність посівів і 

врожай пшениці. Проростання зернівок відбувається в умовах забезпеченості 

вологою і киснем, відповідного температурного та світлового режимів (Cardoso 

et al., 2015), наявності мікроелементів (Khan et al., 2009; Mirshekari et al., 2012) та 

регулюється фітогормональною системою (Косаківська та ін., 2019б; Han, Yang, 

2015; Vishal, Kumar, 2018).  

Вплив цинку на схожість насіння залежав від концентрації металу та 

стійкості до нього рослин. Так, цинк не впливав на схожість насіння кукурудзи 

(Mahmood et al., 2005) і люцерни посівної (Peralta et al., 2001). Низькі 

концентрації цинку покращували проростання насіння томату, збільшували 

вміст білка в проростках, каротиноїдів і хлорофілу в сім'ядолях рослин 

(Kosesakal, Ünal, 2012). У той же час надмірна кількість цинку негативно 

впливала на проростання насіння томату (Kösesakal, Ünal, 2012) і голубиного 

гороху (Madhava, Sresty, 2000). Проведені нами дослідження показали, що за 

інкубації на розчині, що містить 57 мг/л цинку (0,87 мМ), кількість пророслих 

зернівок озимої пшениці на 6% перевищувала контроль. За концентрації цинку 

114 мг/л (1,74 мМ) проростання зернівок було на рівні контролю, а за 228 мг/л 

(3,48 мМ) – на 17% менше (рис. 4.1). Виявлене нами пригнічення процесу 

проростання зернівок пшениці на розчині цинку надлишкової концентрації 

можна пояснити адаптивною стратегією насіння, спрямованою на запобігання 

проростання в умовах стресу і захист проростків (Gill et al., 2003). Нами було 

встановлено, що ефекти екзогенної АБК у концентрації 10-6 М були наближені 

до контролю, що дало підставу розглядати таку концентрацію гормону як 

фізіологічну (Косаківська та ін., 2019а). За умови інкубації на розчині АБК 10-6М 

кількість пророслих зернівок озимої пшениці була на 4,3% менше за контроль, і 

на 13,5% більше за надмірну концентрацію цинку (рис. 4.1). 

 

http://www.frontiersin.org/people/u/574257
http://www.frontiersin.org/people/u/188495
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Рис. 4.1. Вплив цинку і АБК на проростання зернівок озимої пшениці сорту 

Подолянка (24 год): 1 – контроль, вода; 2 – Zn (57 мг/л); 3 – Zn (114 мг/л); 4 – Zn 

(228 мг/л); 5 – АБК 10-6М; 6 – Zn (228 мг/л) + АБК 10-6М. 

 

Відомо, що в перші 36 годин набухання насіння відбувається деградація 

ендосперму переважно за рахунок води за участі АБК (Nambara et al., 2010; Tooro 

et al., 2000). Повідомлялося також, що інкубація насіння китайської капусти на 

живильному середовищі, що містить 10-6М АБК, прискорювала, а при збільшенні 

концентрації гормону до 10-4М сповільнювала процес проростання (Ren, Bewley, 

1999). З'ясувалося, що інгібуюча дія АБК на проростання насіння обумовлена 

уповільненням росту первинного кореня (Graeber et al., 2010). За комбінованої 

дії цинку та АБК ми спостерігали збільшення кількості пророслих зернівок на 

13,5%  порівняно з інкубацією на надмірної концентрації цинку (рис. 4.1). 

Відомо, що АБК належить до головних факторів захисту насіння від 

осмотичного стресу в період набухання (Xiong, Zhu, 2003). У той же час 

надлишкові концентрації цинку викликають окислювальний стрес пригнічуючи 

роботу антиоксидантних ферментів (Bielen et al., 2013). Таким чином, 

присутність АБК в інкубаційній суміші пом'якшувала гальмівну дію 

надлишкової концентрацій цинку на проростання зернівок озимої пшениці, що 

свідчить про участь гормону у формуванні захисної реакції на дію металу. 

Морфометричні параметри ростових процесів за дії стресових факторів є 

інтегральними показниками фізіологічного стану рослин. У перший день 

проростання зернівок пшениці активізуються ензими, зростає інтенсивність 

дихання, відбувається гідроліз запасних речовин, які зародок використовує для 

проростання. На 2-3-тю добу з’являються зародкові корінці, які забезпечують 

надходження води і мінеральних речовин до проростка. За сприятливих умов при 
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проростанні у ґрунті на 3–4-ту добу проросток виходить на поверхню. У цей 

період відбувається перехід від гетеротрофного до автотротрофного живлення. 

У створеній нами моделі всі використані розчини гальмували ріст проростків. 

Екзогенна AБК уповільнювала ріст пагона, а сульфат цинку – ріст кореня 

(рис. 4.2). 

 

 

Рис. 4.2. Тридобові проростки пшениці Triticum aestivum сорту Подолянка за 

умов вирощування на розчинах АБК та цинку. 

 

Сумісне використання розчинів АБК та цинку пом’якшувало 

індивідуальний інгібуючий вплив цих речовин, проте ростові показники менші 

за контроль. Слід зазначити, що за показниками біомаси переважали проростки, 

вирощені на розчині сульфату цинку. Аналіз біомаси окремих органів проростків 

показав, що  її збільшення відбувалося за рахунок пагонів. При інкубації на 

суміші AБК+цинк біомаса проростків була менша за контроль (табл. 4.2). 

 

Таблиця 4.2. Морфометричні характеристики тридобових проростків Triticum 

aestivum сорту Подолянка за умов впливу цинку та АБК 

 

Параметри 
Контроль, 

вода 

AБК, 

10-6 M 

Zn, 

228 мг/л 

Zn, 228 мг/л + 

AБК, 10-6 M 

Висота пагона, мм 36,3±1,8 7,5±0,3 24,1±1,2 7,9±0,3 

Біомаса пагона, мг 38±1,9 5±0,3 23±1,2 4±0,2 

Довжина кореня, мм 63,4±3,2 27,9±1,4 18,0±0,8 24,1±1,2 

Біомаса кореня, мг 27±1,4 19±1,0 13±0,7 18±0,9 

Біомаса проростка, мг  145,2±7,3 90,4±4,5 104,1±5,2 98,4±4,9 

Суха маса проростка, % 30,3±1,5 43,5±2,2 37,8±1,9 45,7±2,4 
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Раніше повідомлялося, що в перші години інкубації насіння на розчинах 

AБК гормон не гальмує синтезу гідролаз і не впливає на розщеплення запасних 

речовин, задіяних у запуску ростових процесів (Leung, Girandat, 1998). Тому 

можна припустити, що AБК відповідно фізіологічній функції гальмувала ранній 

розвиток надземнх органів тридобових проростків озимої пшениці. Вплив цинку 

та екзогенної АБК на ріст пшениці спостерігали на другу, третю і сьому доби 

вегетації. Цинк у концентраціях 57 мг/л і 228 мг/л пригнічував ріст рослин. Слід 

відзначити, що на другу і третю доби інкубації на розчині цинку (114 мг/л) ріст 

пагонів не пригнічувався (рис. 4.3). 

 

 
Рис. 4.3. Проростки озимої пшениці сорту Подолянка вирощені на розчинах 

цинку (72 год). 

 

Чутливішими до дії цинку виявилися корені, довжина яких істотно 

зменшилась. Інгібування росту проростків підсилювалось зі збільшенням 

концентрації металу до 228 мг/л (табл. 4.2). Показано, що зміни в архітектурі 

кореневої системи саджанців сосни (Pinus sylvestris L.) і гальмування їхнього 

росту є найбільш виразними наслідками токсичної дії цинку (Ivanov et al., 2016). 

На другу та третю добу вегетації на розчині АБК 10-6М ми спостерігали 

пригнічення ростових процесів. Висота пагонів була меншою (у 2 і 4 рази 

відповідно) за контроль і значно відставала від показників, які були отримані при 

вирощуванні на розчинах цинку. Зафіксовано також суттєве сповільнення росту 

коренів. На сьому добу вегетації фітогормон посилював ростові процеси 

кореневої системи (табл. 4.2). 

При інкубації проростків на суміші АБК і цинку негативні ефекти були 

менш виразними, проте морфологічні показники не перевищували контрольних. 

На сьому добу зафіксовано стимулюючу дію АБК на ріст коренів у присутності 

цинку (рис. 4.4), який негативно впливав на накопичення біомаси проростками 
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пшениці. Найбільш виразний негативний ефект спостерігали за концентрації 

металу 228 мг/л на другу й третю добу вегетації. Подібним чином екзогенна АБК 

впливала на акумуляцію біомаси. Тільки на сьому добу вегетації гормон 

індукував істотне збільшення біомаси проростків, обумовлене активним ростом 

кореневої системи (рис. 4.4., табл. 4.3). 

 

Таблиця 4.3. Вплив екзогенної АБК і цинку на ростові показники проростків 

озимої пшениці сорту Подолянка 

Варіанти досліду 

Показники 

Висота 

пагона, мм 

Довжина 

кореня, мм 

Біомаса 

проростка, мг 

Суха маса 

проростка, % 

Друга доба 

Контроль, вода 12,9±0,6 32,1±1,6 98,2±4,9 41,0±2,1 

Zn 57 мг/л 12,6±0,6 18,7±0,9* 98,3±4,9 44,3±2,3* 

Zn 114 мг/л 14,5±0,7* 21,4±1,1* 93,9±4,7* 42,1±2,1* 

Zn 228 мг/л 12,0±0,6 12,6±0,6* 85,2±4,3* 45,3±2,3* 

10-6М АБК 5,5±0,3* 13,3±0,6* 89,4±4,5* 45,7±2,4* 

Zn 228 мг/л +10-6М 

АБК 
6,2±0,3* 13,0±0,6* 88,1±4,4* 45,8±2,4* 

Третя доба 

Контроль, вода 36,3±1,8 63,4±3,2 145,2±7,3 30,3±1,5 

Zn 57 мг/л 32,2±1,6* 42,0±2,1* 130,8±6,6* 28,2±1,4* 

Zn 114 мг/л 
36,5±1,8 

 
40,5±2,1* 137,7±6,9* 30,1±1,5 

Zn 228 мг/л 24,1±1,2* 18,0±0,8* 104,1±5,2* 37,8±1,9* 

10-6М АБК 7,5±0,3* 27,9±1,4* 90,4±4,5* 43,5±2,2* 

Zn 228 мг/л +10-6М 

АБК 
7,9±0,3* 24,1±1,2* 98,4±4,9* 45,7±2,4* 

Сьома доба 

Контроль, вода 133,3±6,7 70,5±3,5 182,1±9,1 23,7±1,2 

Zn 57 мг/л 91,4±4,6* 39,4±2,0* 140,7±7,1* 26,4±1,3* 

Zn 114 мг/л 124,3±6,2* 76,2±3,8* 150,3±7,5* 24,5±1,2* 

Zn 228 мг/л 65,2±3,3* 21,0±1,1* 141,4±7,1* 29,8±1,5* 

10-6М АБК 60,8±3,1* 66,3±3,3* 152,7±7,5* 31,6±1,6* 

Zn 228 мг/л +10-6М 

АБК 
51,7±2,6* 46,9±2,5* 150,6±6,6* 42,7±2,1* 

Примітка: зірочками позначені достовірні відмінності між показниками в 

контрольній та експериментальній групах (P ≤ 0.05, n = 10). 
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Суха маса проростків пшениці в процесі вегетації зменшувалася. У рослин, 

вирощених на розчинах цинку і фітогормону, цей показник був вище за 

контроль. Найбільшою була суха маса у проростків пшениці, вирощених на 

суміші розчинів гормону та важкого металу (табл. 4.3). Вміст сухої речовини 

розглядається як індикатор стратегії використання рослинами своїх внутрішніх 

ресурсів, спрямованих на досягнення компромісу між швидкою асиміляцією і 

ростом, з одного боку, та ефективним збереженням запасних речовини в 

тканинах і органах – з другого (Vaieretti et al., 2007; Wilson et al., 1999). Отримані 

нами результати свідчать про те, що за стресових умов стратегія адаптації 

проростків пшениці була спрямована на збереження запасних речовин. 

 

 

Рис. 4.4. Рослини озимої пшениці сорту Подолянка, вирощені на розчинах цинку 

(228 мг/л), АБК (10-6М) і суміші Zn+АБК (сьома доба). 

 

Цинк є важливим мікроелементом для рослин і доступність його в ґрунті 

має велике значення для багатьох культур. Це обумовлено його фізико-

хімічними властивостями як двовалентного катіону. Багато ензимів містять цинк 

як кофактор, зокрема, алкогольдегідрогеназа, супероксиддисмутаза, 

карбоангідраза та РНК-полімераза. За дефіциту цинку пригнічується синтез 

протеїнів, він потрібен також для синтезу триптофану – ключової амінокислоти 

у біосинтезі ІОК (Brown et al., 1993; Castillo-Gonzales et al., 2018). Цинк задіяний 

у синтезі ферментів вуглеводного обміну – фруктозо-1,6-дифосфатази і 

альдолази (Hafeez et al., 2013). Показано, що зменшення інтенсивності 
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фотосинтезу за надлишку цинку у рослин озимої пшениці пов'язано зі змінами у 

вмісті пігментів і зниженням квантової ефективності ФС II, тоді як при нестачі 

металу – зі зміною активності ферментів, що беруть участь в темнових реакціях 

фотосинтезу (Kaznina, Titov, 2017). 

Ми визначили, що на сьому добу вегетації при переході з гетеротрофного 

на автотрофне живлення інкубація на суміші АБК і цинку надлишкової 

концентрації гальмувала розвиток проростків, однак присутність гормону 

пом'якшувала інгібуючий ефект металу на ріст коренів (табл. 4.3). На сьому добу 

інкубації на розчинах цинку в концентраціях 57 мг/л і 114 мг/л площа листової 

пластинки пшениці дещо зменшилася. При вегетації на суміші цинку 228 мг/л і 

АБК спостерігалося зменшення цього показника  вдвічі, що було викликано 

порушенням водного балансу. Відомо, що важкі метали в токсичній концентрації 

погіршують водний баланс рослин (Mukhopadhyay, Mondal, 2015). За інкубації 

проростків на суміші гормону і металу площа листової пластинки збільшилася, 

що пояснюється зниженням інтенсивності транспірації, викликаної екзогенною 

АБК (рис. 4.5). 

 

Рис. 4.5. Вплив екзогенної АБК і цинку на площу листової пластинки рослин 

озимої пшениці сорту Подолянка. 1 – контроль, вода, 2 – Zn (57 мг/л), 3 – Zn (114 

мг/л), 4 – Zn (228 мг/л), 5 – АБК 10-6М, 6 – Zn (228 мг/л)+АБК 10-6М. 

 

Накопичення ендогенної АБК і подальше гальмування росту розглядається 

як адаптивна реакція, що сприяє збереженню життєздатності рослини за 

несприятливих умов і подальшому відновленню після припинення стресового 

впливу (Bücker-Neto et al., 2017). У той же час повідомлялося, що площа 

листкової пластинки пшениці, ячменю і вівса при надлишку цинку залишалася 

без змін, що автори (Kaznina et al., 2005) пояснюють здатністю злаків до 
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збереження розміру асиміляційної поверхні. Таким чином, інкубація на розчині 

з надлишковою концентрацією цинку викликала гальмування ростових процесів, 

зменшення висоти пагону, довжини коренів і площі листкової поверхні 

проростків озимої пшениці. Низькі концентрації цинку не пригнічували схожості 

зернівок і стимулювали ріст пагонів озимої пшениці сорту Подолянка. Негативні 

ефекти металу частково нівелювалися за додавання АБК, що свідчить про участь 

гормону в індукції захисного механізму від токсичності металу. 

 

 

4.3. Гормональний комплекс озимої пшениці за дії цинку та 

абсцизової кислоти 

 

Вплив цинку і AБК на акумуляцію IОК 

Ауксини задіяні в регуляції процесів проростання насіння, поділу, 

розтягування та диференціації клітин, фото- та гравітропізмах, апікальному 

домінуванні, ембріо-, органо- та морфогенезі, розвиткові кореневої системи 

(Cheng, Zhao, 2007; Ludwig-Muller, 2011; Mano, Nemoto, 2012; Teale et al., 2006). 

За дії ВМ гомеостаз ауксину порушується, що негативно впливає на ріст і 

розвиток рослин (Hu et al., 2013). Цинк бере участь у метаболізмі IОК, а 

надлишок металу впливає на показник вмісту гормону (Yamaji et al., 2013). Так, 

за надлишкової концентрації цинку і обробці екзогенною AБК спостерігалося 

зменшення концентрації IОК у коренях і листках Populus anescanscens (Shi et al., 

2015). Водночас, за цинкового стресу виявлено підвищення вмісту IОК у листках 

Quercus suber (Disante et al., 2014), тоді як у коренях і пагонах Arabidopsis thaliana 

концентрація гормону не не змінювалася (Sofo et al., 2013). Нами було показано, 

що інкубація на розчинах AБК і сульфату цинку викликала зменшення вмісту 

ендогенної IОК у тридобових проростках пшениці удвічі та тричі відповідно, 

тоді як після використання суміші фітогормону і ВМ – у 2,6 раза. Отже, 

додавання гормону дещо пом’якшувало негативний вплив цинку на акумуляцію 

IОК (рис. 4.6а). 

 

Вплив цинку та АБК на акумуляцію AБК 

Абсцизова кислота відіграє ключову роль у формуванні захисних 

механізмів рослин (Войтенко, Косаківська, 2016; Vishwakarma et al., 2017), 

регуляції процесів дозрівання і проростанні насіння (Finkelstein et al., 2008), 

впливає на архітектуру кореневої системи (Harris, 2015). Встановлено, що за дії 

ВМ вміст гормону у тканинах ячменя суттєво зростав (Hollenbach et al., 1997), а 
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екзогенна AБК, зменшуючи рівень транспірації, обмежувала надходження цинку 

до надземних органів проростків рису (Zhao et al., 2009). Надлишкові 

концентрації цинку сповільнювали проростання насіння огірка, нута, квасолі та 

призводили до збільшення вмісту ендогенної AБК (Atici et al., 2005; Wang et al., 

2014 b; Zengin, 2006). Раніше повідомлялось, що цинк не впливав або зменшував 

вміст гормону в проростка арабідопсису(Sofo et al., 2013). Збільшення тривалості 

цинкового навантаження за умов експозиції проростків на AБК спричиняло 

зменшення вмісту гормону в коренях і збільшення в листках тополі (Shi et al., 

2015). У нашому дослідженні було показано, що при вирощуванні на розчині 

AБК вміст ендогенної AБК у тридобових проростках озимої пшениці зростав у 

10,5 раза. За дії цинку – залишався на рівні контрою, тоді як сумісне 

використання AБК і цинку викликало зростання вмісту гормону майже в 4 рази 

(рис. 4.6б). 

 

Вплив цинку та AБК на акумуляцію ГК3 

Гібереліни є активаторами процесів, які відбуваються при проростанні 

зернівок, вони стимулюють лінійний ріст осьових органів і збільшення поверхні 

листка (Gantait et al., 2015). Відомо, що при проростанні насіння вміст ГК3 

зростає (Atıcı et al., 2003; Debeaujon, Koornneef, 2000). Вміст гіберелінів у 

тканинах рослин значною мірою залежить від умов навколишнього середовища. 

Так, висока концентрація цинку викликала зменшення вмісту ГК3 у 

проростаючому насінні нуту (Atıcı et al., 2005), коренях арабідопсису, що 

відбувалося через гіперсинтез DELLA-білків – репресорів сигнального шляху 

гормону (Khan et al., 2015a; Sofo et al., 2013). Надлишок цинку викликав 

зниження концентрації ГК3 у коренях і листках тополі незалежно від тривалості 

експозиції (Shi et al., 2015). Водночас, низькі концентрації цинку ініціювали 

акумуляцію ендогенної ГК3, тоді як високі діяли як стресовий фактор (Atıcı et al., 

2005). Нами було показано, що за інкубації зернівок пшениці на розчині цинку 

відбувалося збільшення вмісту ендогенної ГК3, тоді як за вирощування на 

розчинах AБК та суміші AБК й сульфату цинку кількість гібереліну 

зменшувалася майже в 4 рази (рис. 4.6в). Цинк позитивно впливав на 

накопичення гібереліну, однак збільшення розмірів надземної частини у 

тридобових проростків пшениці при цьому не спостерігалося. 

 

 

 

 

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/pce.12434#pce12434-bib-0080
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/pce.12434#pce12434-bib-0079
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/pce.12434#pce12434-bib-0065
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/pce.12434#pce12434-bib-0065
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Вплив цинку та AБК на акумуляцію цитокінінів 

Цитокініни контролюють поділ клітин, стимулюють утворення та 

активність меристем пагонів, формують атрагуючу спроможність тканин, 

затримують процес старіння листків, інгібують ріст і галуження кореня, беруть 

участь у регуляції процесу проростання насіння, формуванні відповіді на 

стресові впливи тощо (Веденичова, Косаківська, 2016; 2017; Veselov et al., 2017; 

Wybouw, De Rybel, 2019). Під час проростання насіння нуту за цинкового стресу 

виявлено поступове зростання вмісту зеатину та зменшення зеатинрибозиду. 

Припускають, що зеатин відіграє домінуючу роль при подоланні такого стресу 

та може синтезуватися de novo (Atıcı et al., 2005). У нашому дослідженні було 

встановлено, що у тридобових проростках озимої пшениці цитокініни транс-ЗГ, 

транс-ЗР та iП знаходилися у слідових кількостях (менше 0,5 нг/г сирої 

речовини). У достовірних кількостях були визначені лише транс-З та iПA. 

Екзогенна AБК викликала збільшення вмісту транс-З утричі, тоді як цинк 

частково пригнічував акумуляцію гормону, а при сумісній дії екзогенної AБК і 

ВМ зафіксований найнижчий рівень транс-З. Характер накопичення iПA мав 

протилежну спрямованість, а саме за дії екзогенної AБК вміст гормону 

зменшувався, а за дії цинку – збільшувався. Вирощування на суміші AБК і ВМ 

пригнічувало акумуляцію iПA (рис. 4.6г). 

 

 

Рис. 4.6. Вміст ендогенних фітогормонів у тридобових проростках Triticum 

aestivum L. сорту Подолянка при вирощуванні на розчинах АБК та цинку (нг/г 

сирої речовини). Позначення: а – ІОК, б – АБК, в – ГК3, г – цитокініни. 
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Вплив цинку та AБК на акумуляцію СК 

Саліцилова кислота відіграє ключову роль у формуванні стійкості 

проростаючого насіння та дорослих рослин за дії різноманітних біотичних 

стресорів (Vicente, Plasencia, 2011), завдяки чому гормон розглядається як 

ефективний засіб захисту (Dempsey, Klessig, 2017). Повідомлялося, що за дії ВМ 

екзогенна СК посилює антиоксидантний захист, сповільнює перекисне 

окислення ліпідів, підвищує фотосинтетичну активність (Noriega et al., 2012; 

Sytar et al., 2019). Збільшення вмісту ендогенної СК зафіксовано у листках 

Thlaspi praecox за гіперакумуляції ВМ (Lugany et al., 2013). Відмічено посилення 

біосинтезу СК за дії ВМ у коренях і листі тополі (Shi et al., 2015). Нами було 

показано, що за інкубації на розчині сульфату цинку у тридобових проростках 

пшениці вміст СК зростав удвічі, тоді як за дії екзогенної AБК – у сім разів. 

Підвищення вмісту СК у 10 разів спостерігалось за сумісної дії розчинів 

сульфату цинку й AБК (рис. 4.7). 

 

 

Рис. 4.7. Вміст саліцилової кислоти у тридобових проростках Triticum aestivum L. 

сорту Подолянка при вирощуванні на розчинах АБК та цинку (нг/г сирої 

речовини). 

 

Вплив цинку та AБК на баланс ендогенних фітогормонів 

За контрольних умов вирощування у тридобових проростках пшениці 

домінувала ендогенна IОК, вміст якої сягав 92 нг/г сирої речовини. 

Співвідношення сумарного вмісту фітогормонів стимуляторів IОК, ГК3 та 

цитокінінів із сумарним вмістом стресових гормонів AБК і СК за контрольних 
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умов дорівнювало 9 : 1, за дії AБК – 0,3 : 1, цинку – 4,8 : 1, цинку + AБК – 1,3 : 1 

(рис. 4.8). 

Характер змін у вмісті ендогенних фітогормонів засвідчив, що цинк і 

екзогенна AБК діяли як абіотичні стресори. Зафіксовані у нашому дослідженні 

зміни морфометричних параметрів опосередковано вказують на причетність 

гормонів-стимуляторів IОК, зеатин, iПA та ГК3 до регуляції росту пагонів 

проростків пшениці за дії цинку. Збільшення вмісту СК зафіксовано у всіх 

дослідних варіантах, що свідчить про включення гормону до формування 

захисних механізмів. 

 

 

Рис. 4.8. Співвідношення сумарного вмісту фітогормонів IОК + ГК3 + цитокініни 

з AБК + СК у відсотках за контрольних умов та за дії AБК і Zn у тридобових 

проростках Triticum aestivum L. сорту Подолянка 

 

Таким чином, на ювенільній стадії розвитку в проростках Triticum aestivum 

L. сорту Подолянка за високих концентрацій цинку та екзогенної AБК 

відбуваються зміни в акумуляції і балансі гормонів-стимуляторів ростових 

процесів і гормонів, задіяних у формуванні захисних механізмів. Цинк у 

концентрації 228 мг/л гальмував ріст кореневої системи тридобових проростків 

пшениці, яка першою підпадала під згубний вплив надмірної концентрації іонів 

ВМ. За цих умов відмічено зменшення вмісту ендогенних ІОК, зеатину та АБК і 

збільшення ГК3, iПA та СК. Інкубація проростків на розчині АБК концентрацією 

10-6 M індукувала ріст кореневої системи. При сумісній дії гормону та цинку 

спостерігалось нівелювання гальмівного ефекту ВМ, а вміст стресових гормонів 

СК та АБК зростав. Наші результати, узгоджуються з даними інших дослідників 

щодо участі AБК у запуску сигнальних каскадів СК та ІОК, здатних зменшувати 

токсичну дію ВМ (Noriega et al., 2012; Trinh et al., 2014). Отже, стратегія адаптації 

проростків пшениці до цинкового навантаження за дії екзогенної AБК 

спрямовувалась на гальмування росту пагонів і активацію росту коренів. Зміни в 

балансі фітогормонів здатні ініціювати захисні механізми та подальшу 
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адаптацію рослин до впливу надмірної концентрації ВM, а праймування зернівок 

екзогенною AБК може бути використаним для підвищення стресостійкості. 

Таким чином, підвищення ефективності використання земельних ресурсів 

і поліпшення якості продукції є ключовими проблемами сучасного сільського 

господарства. Забруднення наземних і водних екосистем ВМ спонукає до 

пошуку й розробки нових екологічно безпечних технологій, спрямованих на 

пом'якшення негативного впливу на навколишнє середовище, а дослідження в 

цій галузі суттєво поглиблюють розуміння механізмів поглинання, транспорту 

та детоксикації ВМ. Фітогормони є інтегруючою ланкою сигнальних систем, що 

регулюють реакцію рослин на стресори. Відповідь рослинного організму на 

стрес, спричинений високим рівнем ВМ, проявляється у швидкій зміні рівнів 

фітогормонів. Толерантність рослин до дії ВМ формується в результаті прямої 

або опосередкованої дії фітогормонів. 
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Підсумки і перспективи 

 

Промислова діяльність та інтенсифікація сільського господарства 

належать до головних антропогенних джерел забруднення довкілля важкими 

металами. ВМ індукують окислювальний стрес, посилюють поглинання 

мінералів кореневою системою, пошкоджують клітини, змінюють 

ферментативну активність, гальмують роботу фотосинтетичного апарату, 

викликають хлороз, знижують біомасу та врожайність (рисунок). 

 

 
Рисунок. Схема, що ілюструє різні джерела надходження ВМ у середовище та 

зумовлені забрудненням відповіді рослин. 

 

Культурні рослини відіграють важливу роль у задоволенні глобальних 

потреб людства в продуктах харчування. Зі зростанням населення на земній кулі 

стале виробництво аграрних культур вимагатиме удосконалення існуючих та 

створення нових агротехнологій, отримання стресостійких високопродуктивних 

сортів, оптимізації посівних площ, очистки та поліпшення ґрунтів. Підвищення 
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ефективності використання земельних ресурсів і поліпшення якості продукції є 

ключовими питаннями, що стоять перед сучасним сільським господарством. 

Забруднення наземних і водних екосистем ВМ спонукає до пошуку і розробки 

нових екологічно безпечних технологій, спрямованих на пом'якшення 

негативного впливу на навколишнє середовище, а дослідження в цій галузі 

суттєво поглиблять розуміння механізмів поглинання, транспорту й детоксикації 

ВМ. Фітогормони є інтегруючою ланкою сигнальних систем, що регулюють 

реакцію рослин на стресори. Відповідь рослинного організму на стрес, 

спричинений високим рівнем ВМ, проявляється у швидкій зміні рівнів 

фітогормонів. Толерантність рослин до дії ВМ формується в результаті прямої 

або опосередкованої дії фітогормонів. 

Обробка фітогормонами не може повністю подолати негативних наслідків 

дії ВМ на транспорт поживних речовин у рослинах, але така обробка може 

ефективно пригнічувати поглинання іонів важких металів, наприклад при 

закритті продихів, зумовленого абсцизовою кислотою, що, в кінцевому рахунку, 

знижує надходження та переміщення токсичних металів від коренів до пагонів і 

листя. Перспективною також є можливість використання фітогормонів для 

праймування насіння та фоліарної обробки з метою індукування стійкості до ВМ. 

У реакції на зростання концентрації ВМ функціонує декілька перехресних 

шляхів сигналізації. АБК відіграє ключову роль у формуванні відповіді на 

інтоксикацію ВМ. Враховуючи важливість фітогормонів у формуванні 

стресостійкості, подальші дослідження сприятимуть розумінню особливостей 

метаболічних процесів у шкідливих для рослин умовах. Проведені вже 

дослідження підтверджують важливість рослинних гормонів в подоланні дії ВМ, 

а також інших абіотичних стресів. 

Підсумовуючи, слід зазначити, що малодослідженим залишається питання 

міжгормональної взаємодії при формуванні стійкості до ВМ. Актуальним є 

поглиблення досліджень, спрямованих на вивчення молекулярних механізмів, 

регульованих фітогормонами за стресу, зумовленого ВМ. Крім того, 

поглиблення наших знань про метаболізм гормонів у рослин важливе для 

розробки ефективних фізіологічних, біохімічних і біотехнологічних підходів для 

пом'якшення цілого спектру абіотичних стресів, які ми можемо спостерігати в 

сучасних умовах. 
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