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PED®EPAT

3siT mpo HZIP: 98 c., 23 puc., 5 Tab., mkepen 172.

O6ekm docnidsiceHHs— Bi3ionOriyHO aKTUBHI PeUOBHHH, CTPECOB] YNHHHKHM, CTPEC-TIPOTEKTOPHI CUCTEMH POC/IMH.

Mema pobomu — 3’sicyBaHHsI MeXaHi3MiB BIUTUBY OKCHZY a30TYy, CipKOBOZHIO, MOHOOKCH/Y BYTJIELf0, MOJTiaMiHiB Ta MeJIaTOHiHYy
Ha CTiHKiCTh pOC/MH A0 Aii abioTHUHMX CTPecopiB, BUBUEHHS peryJsLii aHTHOKCH/JAHTHOI i OCMOIIPOTEKTOPHOI CHCTeM 3a /il Ha POCITHHU
CTpeCcOBUX YMHHUKIB OMipHOI criu.

Memodu docnidcenHs — 6ioximiuHi, ¢izionoriuni, MOILOBI, CTATUCTHYHI.

[Jlocri/pkeHO BIUIMB [JOHOPIB OKCHAY a30Ty Ha aKTUBHICTb aHTMOKCHJAHTHUX (epMeHTIB 3/1akiB. BcraHoBieHo, 1jo momipHi
KOHLeHTpawii HiTponpycuay Hatpito (HITH) BUK/IMKalOTh MiZIBUILIEHHS aKTUBHOCTI CyIIepOKCH/AUCMYTa3H, KaTanasy, rBasKo/IepoKCH/asy i
ackopbaTrepokcrasy, y ToW uac siKk BUCOKi iHriOyroTh 1i ¢epmenTu. B iHayKyBaHHi iX akTMBHOCTI ek3oreHHUM NO 6epyTh yuacThb Kanbliiif i
A®K 4K curHasbHi ocepejHUKU.

BuBueHo crpec-nipotekTopHy Aito HITH Ha pocymau stumeHto. O6pobka goHopoM okcupy aszoty HITH mizBumiyBanma ix
MOCYXOCTIHKICTh B yMOBaX IPYHTOBOI KyJ/IbTYDH, 1LJ0 BUSIB/ISZIOCS Y 3MEHLIEHHI CIIPUYHMHIOBAHOTO TTOCYXOI0 TIPUTHIUeHHsI POCTy, 36epekeHHi
ny/ny GOTOCUHTETUUHUX TTIrMEHTIB, MiITPUMaHHI BOAHOTrO 6ajaHCy Ta Ii/[BUIIEeHHI aHTHOKCH/IAHTHOI aKTUBHOCTI. [TokasaHo copTocmerudiuHi
ocobmuBocri gii HITH 3a yMoB mocyxu.

[Jloci/pkeHo ydacThb eHJOTeHHOTO CipKOBOZHIO y ¢opMyBaHHI TeruiocTifikocti mpopoctkiB mmenuni (Triticum aestivum),
CIIPUYMHIOBAHOMY KODOTKOYacHOIO [i€r0 BHCOKOI Temmeparypu. IIokasaHO TpaH3UTOpHe 3pOCTaHHsl BMICTy CipKOBOAHIO Yy KODEHSIX 3
MaKCHMyMOM uepe3 1,5 rof mic/isi OJHOXBIJIMHHOTO BIUIMBY Ha IPOPOCTKHU Temriepatypu 42°C. [TonepezHiii 3arapTyBaabHHUNA POTPiB 3HAUHO
Mi/IBUIIYBaB TEMJIOCTIMKICTh, 3MeHIIyoud iHTeHCHBHICTH [TOJI i piBeHb 3arubesi mMpopocTKiB Mic/st 10-XBUIMHHOTO YINKO/DKYBAJbHOTO
niporpiBy 3a Temmnepatypu 45°C. IIpu upomy ix 06po6Ka CKaBeHPKepoM CipKOBOZHIO TioTayprHOM Ta iHribiTopoM L-Ljucreingecynborizpazu
ipyBaTOM HaTpilo HiBe/roBana pO3BUTOK TEIIOCTIMKOCTI.

ITpu fOCTTiZPKeHH] BIIMBY €K30reHHOr0 MOHOOKCH/Y BYTJIELFO Ha TEeIUIOCTIiHKICTb POC/IMHHUX 00’ €KTiB BCTAHOBJIEHO, 11J0 00pobKa
MPOPOCTKIiB mieHuLi foHopoM CO reMiHOM iHAYKyBaja PO3BHUTOK iX TerIocTiMKocTi. OfHI€r0 3 PHUMH CTpeCc-NpOTeKTOpHOI Aii oHopa CO
Ha MPOPOCTKY IIIEHWL| € aKkTHBaljis epMeHTaTHBHOI aHTUOKCHJAHTHOI crcTeMu. BcraHossneHo, mo goHop CO mifBUIIyBaB akTHBHICThb
cynepokcuguemyTasu (CO/I), KaTanasu Ta rBasKo/NePOKCHA3H y KOPEHsX MPOPOCTKIB MiieHurti. MIMoBipHUMM TIocepesiHMKaMy y peaisariii
CTpec-NpoTeKTOPHOro BIIMBY JoHopa CO Ha NMPOPOCTKY MILIeHULi € ioHU KasbLiito Ta ADK.

BuBueHo BIUUB (ostiapHOi 06pOOKK POC/IUH MIIIEHHUI]i MyTPECLMHOM i CriepMiHOM Ha (GYHKI[iOHYBAaHHSI iX MPOTEKTOPHUX CHCTEM
3a TI0CYX{ B yMOBax J1abopaTopHOi IPyHTOBOI Ky/IbTYpH. [T0Ka3aHO 3MeHILeHHs piCTiHriOyr04Ooro BIUVIMBY MOCYXH 32 0OPOOKH POC/IUH LIUMU

nosliamiHamu. 3a ix Ail 3MeHIIyBaliucsl CIPUYMHIOBaHI MOCYXOI0 MPOSIBU BOAHOrO JediljTy Ta OKHMCHIOBa/IbHOTO cTpecy. O6pobka pocivH



nosliamiHamMu cripusizia 36epekeHHIO ITy/1y X/0po(iliB i KapOTHHOIZB y /IMCTKAxX 3a CTpecoBHX yMOB. Takox nepezo0pobka mepeno6pobka

rioiaMiHaMH MoZiudiKyBana 3MiHU BMiCTy TIPOJTiHY, IYKPiB i ()JIaBOHOIAHNX CIIO/YK, CTIPUYHHIOBAHI Ji€l0 TOCYXH.

[JocmipkeHO BIUIMB eK30TeHHOTO MeJIaTOHIHY Ha TeIuloCTilikicTh mpopocTkiB muenuiii. ITokasaHo #oro cTpec-IpoTeKTOpHUI

BIUTUB B KOHIIeHTpawisix Aiama3oHy 0,1-10 MkM. Metogom iHribiTopHoro aHami3y BcTaHoBieHO ydacth ADK Ta Kanbllilo sIK CHTHATbHUX

TriocepeIHUKIB y peasisariii Takoro eekTy Me/aToHiHy.

KinrouoBy ponb B ajanranii pociuH /[0 3HEBOAHEHHS BiJjirpal0Tb OCMOIPOTEKTOPHA i aHTUOKCH/AHTHA 3aXWCHI CHUCTeMH.

ODyYHKIIOHYBaHHSl LUX CUCTEM Y DOCJIMH 3 Pi3HOI TaKCOHOMIUHOO TIPHUHAJIEKHICTI0O MO)XKe iCTOTHO BifpisHsTucs. [lopiBHIOBanu cTaH

OCMOIIPOTEKTOPHOI i aHTMOKCH/AaHTHOI CHUCTeM eTiO/bOBAaHUX IIPOPOCTKIB 03UMMX >kHUTa (Secale cereale), tputukane (x Triticosecale) i

menuui (Triticum aestivum) 3a HOpMasrbHOTO 3BOJIOXKEHHS i Aii areHTa ocMoruuHoro crpecy 12% ITET" 6000. IToka3aHo, 1{0 CTilKicTb

€TiONIbOBAHMX MPOPOCTKIB XuTa Oysia BUIOK HDK TPUTHKAJIE, ale Pe3WCTEHTHICTh TPUTHKAJIE TepeBepliyBaa CTiHKIiCT MieHuLi. 3pobieHo

BHCHOBOK IIPO BiIMIHHOCTI cTpaTeriii ajanTauii y 3/1aKiB pi3sHMX BHZIB. Y )KUTa HaiOiNblMil BHECOK B 3aXMCHY CHUCTeMYy MArOTb IIPOJiH,

¢hmaBoHOIHI CrioNyKM i mepokcuiaza. BoaHouac ocoOG/IMBICTIO TPUTHKane 3a CTPECOBUX YMOB € mifiBWILeHi aktvBHicTE COJl i BMiCT

Ge36apBHUX (pr1aBOHOIZB. Builli MOKa3HUKK (yHKIIIOHYBaHHSI aHTHOKCHAAHTHOI i OCMONPOTEKTOPHOI CUCTeM Y MPOPOCTKIB JKUTA i TPUTHKajIe

3YMOB/IIOIOTh X BHUIIlY MOPiBHSIHO 3 MILIEHULIer0 CTIHKICTb A0 Jerifparariii.

MexaHi3Ml HHM3bKOTEMIIepaTypHOI ajamnTarjii TPUTHKAale, IO TOEAHYE BHUCOKY MPOAYKTUBHICTH i MOPO30CTiHKiCTh, BHBYEHI

HeJo0CTaTHbO. JlocmifkyBany [AUHAMIKy 3arajJbHOrO BMICTY (DeHONBHUX CIOYK, (1aBOHOIAIB i OKpeMoO KiIbKOCTI aHTOLjiaHiB 3a yMoB

X0mofoBoro 3araptyBaHHs (6 #i6 3a Temmepatrypu 2-4°C) TPOpOCTKIiB COPTiB 3 pi3HOI MoOpo3ocTilikicTio: Byker i Paputer (o3umi

BHCOKOMOpO30CTiiKi) Ta Osekcanzpa u ITif3uMOK XapKiBCBKHMI (MeHII CTilKi, IJ0 Ha/leXkaThb 0 «JBOPYUYOK»). 3arapTyBaHHs CIIPUYHHSIIO

HeBeJIMKUN MiIHoM CyMapHOro BMICTy (eHOJIbHUX CIOYK Ta 3HauHe MiJiBUIIeHHs BMiCTy (IaBOHOIJIB Y MPOPOCTKAX YCiX JOC/TiPKyBaHUX

COpTiB, MPH L{bOMY iCTOTHUX COPTOBUX BiZIMiHHOCTe He Bifj3Hauanocs. B rpoiieci X0/10/10BoOro 3arapTyBaHHsS! BMiCT aHTOL|iaHiB TaKOK 3pOCTaB

i pocsraB mpuOIM3HO OHAKOBHMX BeMMUMH y copTiB Byker, Papurer i OsekcaHzpa, poTe y HaiiMeHII MOpO30CTiliKoro copry Ilifsumok

XapKiBCbKMH 1jeli OKa3HUK OyB 3HAUHO HWKUMM. 3p0o0/1eHO BUCHOBOK IIPO BHECOK aHTOL|iaHiB, ajle He BTOPUMHHUX MeTabosiTiB B Linomy, y

(hopMyBaHHS MOPO30CTilKOCTi IPOPOCTKIB TPUTHKAJIE Ta CUCTEMY aHTHOKCH/IAHTHOTO 3aXUCTY NPY HU3bKHUX TeMIlepaTypax.

KmouoBi cnoBa: oOKcHj a3oTy, akTWBHI (opMH KHCHIO, CIpKOBOJEHb, MOHOOKCHJ BYIJIELfo, ILIiaMiHH, MeJIaToOHiH,

AQHTMOKCH/IAaHTHA CUCTEMA, HU3bKOMOJIEKYJISIPHI IPOTeKTOPH, abioTHYHI CTpecopH, CTiHKICTh, 3/1aKH.

ABSTRACT

Research report: p. 98, 23 fig., 5 table., 172 literary sources.

The object of research is physiologically active substances, stress factors, stress-protective systems of plants.

The purpose of the work is to find out the mechanisms of the influence of nitric oxide, hydrogen sulfide, carbon monoxide,



polyamines and melatonin on the resistance of plants to the action of abiotic stressors, to study the regulation of antioxidant and osmoprotective

systems under the influence of moderate stress factors on plants.

Research methods are biochemical, physiological, field, statistical.

The influence of nitrogen oxide donors on the activity of antioxidant enzymes of cereals was studied. Moderate concentrations of

sodium nitroprusside (SNP) have been found to increase the activity of superoxide dismutase, catalase, guaiacol peroxidase, and ascorbate

peroxidase, while high concentrations inhibit these enzymes. Calcium and ROS are involved in the induction of their activity by exogenous NO

as signal mediators.

The stress-protective effect of SNP on barley plants was studied. Nitric oxide donor treatment of SNP increased their drought

resistance under soil culture conditions, which was manifested in the reduction of drought-induced growth inhibition, preservation of the pool

of photosynthetic pigments, maintenance of water balance, and increase in antioxidant activity. Variety-specific features of SNP action under

drought conditions are shown.

The participation of endogenous hydrogen sulfide in the formation of heat resistance of wheat seedlings ( Triticum aestivum) caused

by the short-term effect of high temperature was studied. A transient increase in the content of hydrogen sulfide in the roots was shown, with a

maximum after 1.5 h after a one-minute exposure to the temperature of 42°C. Pre-hardening heating significantly increased heat resistance,

reducing the intensity of LOP and the level of death of seedlings after a 10-minute damaging heating at a temperature of 45°C. At the same

time, their treatment with the hydrogen sulfide scavenger hypotaurine and the L-cysteine desulfhydrase inhibitor sodium pyruvate did not affect

the development of heat resistance.

When studying the effect of exogenous carbon monoxide on the heat resistance of plant objects, it was established that the treatment

of wheat seedlings with the CO donor hemin induced the development of their heat resistance. One of the reasons for the stress-protective

action of the CO donor on wheat seedlings is the activation of the enzymatic antioxidant system. It was established that the CO donor increased

the activity of superoxide dismutase (SOD), catalase, and guaiacol peroxidase in the roots of wheat seedlings. Calcium ions and ROS are likely

mediators in the realization of the stress-protective effect of the CO donor on wheat seedlings.

The effect of foliar treatment of wheat plants with putrescine and spermine on the functioning of their protective systems during

droughts in laboratory soil culture conditions was studied. A decrease in the inhibitory effect of drought was shown when plants were treated

with these polyamines. Under their action, drought-induced manifestations of water deficit and oxidative stress were reduced. Treatment of

plants with polyamines contributed to the preservation of the pool of chlorophylls and carotenoids in leaves under stressful conditions. Also,

pretreatment with polyamines modified changes in the content of proline, sugars, and flavonoid compounds caused by drought.

The effect of exogenous melatonin on heat resistance of wheat seedlings was investigated. Its stress-protective effect is shown in

concentrations of 0.1-10 mM. Using the method of inhibitory analysis, the participation of ROS and calcium as signal mediators in the

implementation of this effect of melatonin was established.



Osmoprotective and antioxidant systems play a key role in the adaptation of plants to dehydration. The functioning of these systems
in plants with different taxonomic affiliations can differ significantly. The state of the osmoprotective and antioxidant systems of etiolated
seedlings of winter rye (Secale cereale), triticale (x Triticosecale) and wheat (Triticum aestivum) was compared under normal moisture and the
action of the osmotic stress agent 12% PEG 6000. It was shown that the stability of etiolated rye seedlings was higher than that of triticale, but
the resistance of triticale exceeded that of wheat. A conclusion was made about the differences in adaptation strategies in cereals of different
species. Proline, flavonoid compounds and peroxidase make the biggest contribution to the defense system in rye. At the same time, a feature of
triticale under stressful conditions is increased SOD activity and the content of colorless flavonoids. Higher indicators of the functioning of the
antioxidant and osmoprotective systems in rye and triticale seedlings determine their higher resistance to dehydration compared to wheat.

The mechanisms of low-temperature adaptation of triticale, which combines high productivity and frost resistance, have not been
sufficiently studied. We studied the dynamics of the total content of phenolic compounds, flavonoids and, separately, the amount of
anthocyanins under the conditions of cold hardening (6 days at a temperature of 2—4°C) of seedlings of varieties with different frost resistance:
Buket, Rarytet (high winter frost resistance), Oleksandra, Pidzymok Kharkivskyi (less resistant, belonging to "two-doors"). Hardening caused a
small increase in the total content of phenolic compounds and a significant increase in the content of flavonoids in the seedlings of all studied
varieties, while no significant varietal differences were noted. In the process of cold hardening, the content of anthocyanins also increased and
reached approximately the same values in the varieties Buket, Rarytet and Oleksandra, but this indicator was significantly lower in the least
frost-resistant variety Pidzymok Kharkivskyi. A conclusion was made about the contribution of anthocyanins, but not secondary metabolites in
general, to the formation of frost resistance of triticale seedlings and the system of antioxidant protection at low temperatures.

Key words: nitric oxide, reactive oxygen species, hydrogen sulfide, carbon monoxide, plyamines, melatonin, antioxidant system,

low-molecular protectors, abiotic stressors, resistance, cereals.
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BCTYII

AGioTHuHi CTPECOBi YNHHHUKHK € OCHOBHMMK 0OMEXEHHSIMHU [i/is1 POCTY i PO3BUTKY pocvH [36]. Bl Ha pOC/MHHU €KCTpeManbHUX
TeMIIepaTyp, 3aCOJIeHHs, IOCYXH, BAXXKUX MeTa/liB MPU3BOAUTH [0 3HAUHUX BTPAT B CilbCBKOTOCIIOAAPCHKiN cepi. Y 3B’s13Ky 3 r106anbHIMU
KJTIMaTUYHUMHU 3MiHaMM Ta BIUIMBOM aHTPOIOreHHHUX (akTOpiB aKTyalbHICTh MPOOJIeMH CTIMKOCTI poC/HH Aedani 3pocTae. SIK Bifomo, ceper
IIISIXIB MiJBUIIEHHS CTIMKOCTI Ky/JIbTYPHUX POC/IMH € TeHeTHUKO-CesIeKL[iHuN (BK/IIOYHO 3 TPAHCI'eHe30M) Ta arpoOTeXHIUHHH, 10B’si3aHUH i3
3aCTOCYBaHHAM (i3i0/IOTiUHO aKTUBHUX PEUOBMH Ta iHIIKX 3aco6iB, 110 iHAYKYIOTH (i3ionoriudi mMexaHiamu cTiMKocTi. st eeKTUBHOTO
BUKOPHCTaHHs 000X Mmigxo/iB HeobxifHe rocTikiHe noriubieHHst GyHJaAMeHTaIbHIX 3HaHb Y ramy3i cTpecy i ajarnTatiii poC/ivH.

@®opMyBaHHS a/JalITUBHUX PEAKLili POCIMH Ha [il0 CTPecopiB BiOYBAaEThCs 3a yyacCTIO Mepexi CHrHaJbHUX [0CePeJHUKIB, cepes
SIKUX OCOOJIUBY POJIb BiZIrparOTh Kasblii i akTuBHI ¢opmu KucHo[ 39, 103]. B ocTaHHi pOKU [0 K/TIOUOBHUX CUTHATBHUX PEYOBHUH BiHOCATH i
razorpaHcmitepu [79, 96, 101, 167], mepexycim monookcuz azoty (NO), cipkoBogens (H2S) i moHOOKCHzA ByTerio (CO) [162].

Peak1jii pOC/IMH y BifITIOBi/Ib HA /Iif0 HECTIDUAT/IMBUX UWHHHKIB BK/IIOUAOTh B cebe 3amycK yHiBepcaJbHUX 3aXHUCHUX CHUCTEM, [0
SKUX HaJle)xaTb, 30KpeMa, CHHTe3 CTPecOBUX Oi/KiB, aKTHBallid aHTUOKCH/|AHTHOI CHCTeMH 1 HaKONMWYeHHsS Mosi(yHKI[ioHaTBHIX
HU3LKOMOJIEKY/IAPHUX CTIONYK [24, 67]. MiMoBipHo, 1110 3 Moi6HUMK peakijiamu y 6araThox BUMa/Kax MoB'A3aHi epexTd HecreludiuHoi a6o
repexpecHol CTiMKOCTi POC/IMH [0 CTPeCOBUX YMHHMKIB pi3HOi rpupozu. IIposiB mepexpecHoi CTiMKOCTi 3a Aii Ha opraHism cTpecoBoro
YUHHUKA MOXKe OyTH 3yMOB/IEHMI He TLIbKM iHJYKL{€0 OJHMM CTPECOPOM IIMPOKOTO CIIeKTpa aZlanTHBHUX peaklii, a i 3pjarTHicTiO
MPOTEKTOPHMX CIIONYK BUKOHYBaTH MHOXMHHI (yHKLT [18]. Cepes Takux My/nbTU(YHKI[iOHA/TIBHUX OpPraHiyHUX MOJIEKY/T 0COO/IMBE 3HAYEHHSI
JUIsl afanTalii pocMH Ma€ HaKONWUeHHS psily a30TOBMICHHX CIIONYK — BiIbHMX aMiHOKUC/IOT (B Ieplly uepry IpojiHy), OeraiHiB
(MeTH/IbOBAaHMX TMOXiIHMUX aMiHOKHCJIOT) i MoJliaMiHiB.

TMoniaminu sIB/IsIIOTE COO0F0 amiaTUuHi aMiHH, 1110 MAlOTh PEryJ/sipHe MPOCTOPOBE PO3TAlllyBAHHS MO3UTUBHUX 3apsifiiB B MOJIEKYTi
[102]. HaiinommmpeHimmi y pociyH NostiaMiH{ MyTPeCLTHOBOTO PsiAly — MyTPeCLWH, CIIepMi/iuH i criepMiH [74].

OcTaHHIMU JeCATUIITTAMU aKTMBHO JOCII/DKYIOTBCS MeXaHi3MM y4acTi NoJiaMiHiB B afanTailii pOC/IMH 0 HeCIIpUATIMBUX YMOB
[27, 72]. YacTkOoBO TpOTEKTOpHi edeKTH MOMiaMiHiB MOSICHIOIOTH iX CTabimi3yiouow [i€l0 Ha OUMKM, HYK/IeIHOBI KUCJIOTA i MeMOpaHHi
CcTpyKTYpH [43, 84]. OfHaK B 1jijloMy crieKTp 6iosioriyHux edeKTiB momiaMiHiB 3HAYHO MMPIINI i JOCTiHKeHNH JaneKo He TIOBHOIO Miporo.

Inponamin MenatoHiH (N-arjeTH/I-5-MeTOKCUTPUIITaMiH) BifjoMHid Hacamriepe[ sik HeHpOrOpMOH, 1110 CUHTe3Y€ThCs B emidisi ccaBliiB
i Gepe yuacTb y pery’sii LiUpKafHUX PUTMIB, CHY, HACTPOIO, TeMIIepaTypH Tija, iMyHHOI cucTeMH Ta 6araThoX iHIIMX (YHKLiH. Y pociuH
MesiaToHiH OyB Briepuie ifeHTrdikoBanuii y 1995 poui [61], a iHTeHCHBHI foCTifyKeHHst Horo GYHKLiH 34iiCHIOIOTHCS uiie B octanHi 10-15
pokiB [34, 62]. Huni BifioMo, 11j0 Me/aTOHIH BI/IMBA€ Ha eKCIIPecilo 3HAYHOTO0 Pi3HOMAaHITTSl TeHHUX eJleMeHTIB y pPi3HUX yMOBax, HacamIiepes
cTpecoBux [163, 168]. ITpoTe B LjiloMy ysIBJIeHHsI PO MeXaHi3M Aii Me/laTOHiHY sIK Gioperyssropa y poc/vH juiie GOopMYIOThCs. 30Kpema,
HeJ|0CTaTHBO iH(opMaLiii Ipo CUrHaIbHI IoCepeHUKHY, 1[0 3a/Iy4aroThCsI [0 peatisaliii cTpec-IipoTeKTOpHOI Aii MeslaToHiHy Ha POC/IMHHU.

BuzioBi ocobsmuBocTi crpaTeriii aganTaijii i (yHKLiOHYBaHHS aHTUOKCHATHOI Ta OCMOMPOTEKTOPHOI CUCTeM sIK HecrerngiuHux
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KOMITOHEHT CTiMKOCTi Y KY/IbTYPHHUX 3/1aKiB B L{i/IOMY 3a/MIIAI0THCS MaJI0A0C/iKeHUMH. Y 3B’A3KY 3 LIUM, J0Li/IbHI KOMITIEKCHI JOC/TiZKeHHS
3MiH cTaHy ()epMeHTaTHBHOI aHTMOKCH/AHTHOI CHCTEMM Ta BMiCTy HW3BKOMOJIEKY/IIPHUX TPOTEKTOPIB (y TOMY UMC/I aHTHOKCH/AHTIB) TTPU
ajanTaujil 3/1aKiB 0 MOCYXH, eKCTpeMasbHUX TeMIlepaTyp Ta IHIIUMX HeCHpUATIMBUX UMHHUKIB. Tak caMo € [IOLi/IbHUM i BUBUEHHSI BUJ0BUX
0COB/IMBOCTEH CTPEC-TIPOTEKTOPHOI [iii HOBUX Iyl (i3i0/I0riuyHO AKTUBHUX CIIOJIYK — ra30TpaHCMiTepiB, 6i0reHHUX amiHiB, TOPMOHOMOLIOHIUX
CIIOJIYK.

Y 3B’s3Ky 3 BUK/Ia[leHUM, MeTa J0C/i[KeHb IoJisirana y 3’sCyBaHHI MexaHi3MiB BIUIUBY OKCHY a30Ty, CipPKOBO/JHIO, MOHOOKCHUJY
BYIJIELFO, TOJIiaMiHIB Ta Me/IaTOHIHY Ha CTiMKIiCTh POCIMH [0 Aii abiOTMYHMX CTPEecopiB, BMBUEHHs PEryJsilii aHTHOKCHAAHTHOI i
OCMOTIPOTEKTOPHOI CHCTEM 3a [iil Ha POC/IMHU CTPECOBUX UMHHUKIB MOMipHOI cvi. PoboTa BK/Trouasa B cebe Taki 3aBJjaHHST:
= JIOCTTiZIPKEeHHS BIUIUB /OHOPIB OKCH/Iy @30Ty Ha aKTUBHICTb aHTMOKCH/AHTIHUX (hepPMEHTIB 3/1aKiB;
OL[iHKa BIUIMBY /[OHOPiB OKCHZY a30Ty Ha INOCYXOCTiHKiCTb DOC/IMH SUMEHI0 y 3B’s13Ky 3 (YHKI[IOHYBaHHSIM CTpec-
NIPOTEKTOPHUX CUCTEM;
= IOCJTiHKeHHsT YJ4acTi eHJ0reHHOTO CipPKOBOJHIO ¥ ()OPMyBaHHI TEMIOCTIMKOCTI MPOPOCTKIB MIEHHL]i, CIPHUMHIOBAHOMY
KOPOTKOUACHOIO JIi€f0 BUCOKOI TeMIIepaTypu;
- [IOCTi/PKeHHsI BIUIMBY [JOHOPA MOHOOKCHY BYTJIELit0 reMiHy Ha TeruIOCTiMKiCTh MpopocTKiB mieHudi i yyacti A®K Ta
ioHIB KasbIlifo B peasti3arii #oro ¢i3sionoriyHux egekris;
BcTaHoBseHHs ydvacti ADK Ta ioHiB Kanbliifo B iHAyKyBaHHI MejaTOHiHOM CTiHKOCTi TPOPOCTKIB MIIEHUI A0
TMIOTEHLIIiHO JIeTaNbHOI'O TeIJIOBOTO CTPecy;
TIOPIiBHSIHHA CTaHy OCMOIIPOTEKTOPHOI i aHTMOKCH/AHTHOI CHCTeM TPOPOCTKIB O3MMHMX JKWTAa, IIIeHWLi M’SKOi i
TPUTHKaJIe 3a afianTaliil 0 OCMOTUYHOI'O CTPecCy;

[OCTiZKeHHsT 0COO/IMBOCTEl HAKOMMUEHHsI BTOPUHHUX METaboIiTiB MPOPOCTKAMK TPUTHKAJIE Pi3HUX COPTIB 3a ajarnTariii

J10 HU3BKHX TemIieparyp.



1. POJTb OKCHUJZY A30TY B PET'YJIALIi AHTUOKCUJIAHTHOI CUCTEMM POCJIVH

OpHieto 3 yHiBepcaZbHUX NPOTEKTODHMX CHCTeM POC/IMH € aHTHOKcuzaHTHa cucreMa [70]. Oxcup a3oTy MoOXKe UMHUTU Ha
AQHTHUOKCHZIQHTHY CHUCTeMY [JOCHUTh CKJIaJHUN i Heo[HO3HAUHWI BIUIMB, MeXaHi3MH SIKOTO JOC/Ti/pKeHi faneko He roBHicTio [85, 116, 161]. NO
Mae 34aTHiCTb MoAubiKyBaTH 0araTo aHTMOKCHJAHTHHMX (epMeHTIB siK in vivo, Tak i in vitro. Cepel HHMX ackopbaTHepoKcHza3a,
IBasKO/MEpPOKCHAa3a, pi3Hi GOpPMH CyMepoKCHIAUCMyTasy, Kartajasa, TJyTaTiOH-S-TpaHcdepasa, riyTatioHpeaykrasa [45, 63, 121]. Ilpu
L[bOMY THIT TIOCTTPAHC/ALiHHOI Mogubikauii GifKiB [i€f0 OKCHAY a30Ty MOXKe MO-pi3HOMy BIUIMBAaTH Ha iX (DYHKI[iOHA/IbHY aKTUBHICTb.
Bopgnouac 3a gii gonopis NO Ha poc/iuHU in vivo Hak/IafilaloThes edeKTH IpsiMoro i Herpsimoro BIVMBY NO He TifbKu Ha (pepMeHTHI cucTemy,
sKi 3HeIKoHKy0Th ADK, a i1 Ha eH3uMH, sKi reHepyoTs ADK.

3apfaHaM faHoro po3giny 6ysmo mocmimpkenns pomi A®K i pisHux myniB Kamelito y NO-3anexHidd peryssuii akTHBHOCTI

AQHTMOKCHU/IAaHTHUX (DePMEHTIB KOJIEONTH/IB MIIeHHL] .

1.1. Marepias, yMOBH i MeTOAH AOC/Ti/PKeHb

[71s1 pociipkeHb BUKOPUCTOBYBaIM POCHMHHU BHUAY Triticum aestivum L. EKcriepuMeHTasbHUM 00’€KTOM C/IyryBalM iHTaKTHI
eTioNbOBaHi MPOPOCTKY MIIeHULI 03UMOi M’sIKOI copTy [locKoHarna.

HacinHs o3umol M’sIKOi MilleHuIli 3He3apaxyBalu 5%-HUM IepOKCHJOM BOJHIO i mpopolyyBand B uamikax Iletpi B TempsBi 3a
Temriepatypy 20°C Ha oumiieHii BofonpoBigHid Bozi. Ilpy mocmizykeHHi edeKTiB JOHOpa OKCHAY a30Ty Ta iHIIMX (i3i00riuHO aKTUBHUX
peuoBuH (PAP) Bigpisku KoseonTwiiB, BifAineHi Bif 4-7000BMX NPOPOCTKIB, BHMpOLyBaHMX 3a Temreparypu 20°C, mepeHOCWIM Ha
MpOCTepWIi3oBaHuii 2% po3urH caxapo3u 3 gobaBkoro neHinmiiHy (Na-cimb — 100 Tuc. of./n), y BiNOBiAHUX BapiaHTax y CepeloBHUILE
iHKyOaLii KOJIeONTHITIB JOC/TiKyBaHi PEUOBHHHM [[0/laBasiH /0 L{IbOBUX KOHLIEHTpALIiH.

AxtuBHicT 1uTo301bHOI CO[/I, BHU3HAuanM, BUKOPHUCTOBYIOUM METOZ, B OCHOBi SIKOTO 3[aTHICTb (hepMeHTy KOHKypyBaTH 3
HITPOTETPAa30JieEM CHHIM 3a CYMepOKCH/HI aHiOHH, 5IKi YTBOPIOIOTHCS BHACHIAOK aepobHoi B3aemopgii HATH i denasunmerocymboary [21].
AKTHBHICTh KaTa/a3u BHU3HAYaIM 3a KUIBKICTIO PO3K/IaZieHOr0 MEepPOKCHAY BOJHIO 3a OfuHMLI0 vacy [20]. AKTHBHICTH acKopaOTIepOKCcHia3n
(ATIO_ orjiHIOBa/M 3a 3MEHIIIEHHSIM ONTHYHOI I'YCTUHU y pe3yJbTaTi OKMCHEHHs1 ackopbiHOBOI KuciaoTH y mpucytHocti H202 [130]. Tlpu
BU3HAuUeHHI aKTMBHOCTI po3urHHOI rBaskommepokcuzasu (I'TIO) sk cybcTpaT BHKOPHUCTOBYBalHM TMEPOKCHZ BOAHIO, ¥ PoJii BiJHOBHHKA —
rBasKoJI.

BioxiMiuHi aHasi3u BUKOHYBamu y 3-5-pa3oBoMy 06ioJiOrTiuHOMY MOBTOpPeHHi y 3-4 He3aneXHuX Aocaifiax. CTaTUCTUUHY 0OpOOKY

pe3y/bTaTiB 3ilCHIOBAH 3ara/lbHONPUUHATAME MeToZamu [15]. Ha pucyHkax HaBeZieHi cepeZiHi 3HaueHHs Ta IX CTaHJAPTHI BifIXUIeHHSI.

1.2. AKTHBHICTb aHTHOKCH/JAHTHUX (DePMEHTIB y KOJIEONTH/IAX MIeHNII 3a Aiii JoHOpa oKcuay a30Ty i MogudikaTopiB pegokc- i
Ka/IbI[i€BOr0 rOMeocTasy

AxtuBHicTh COJl B KOJIEONTU/ISIX MILIEHUIIi 30i/IbliyBasacs i/ BIVIMBOM BCiX TPhOX JOC/IiIKyBaHUX KOHLeHTpauiii HITH uepe3 4
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roj micist movatky Horo Aii Ha kKoseontunii (puc. 1, a). Yepe3 24 ron o6poOku edeKT mocUmoBaBcst. MakcuMasbHi 3HAYeHHs] aKTUBHOCTI

tepmenTy crioctepiranu 3a fii Ha Koseortisi 0,2 MM HITH. AkTuBHiCT KaTtanasu uepes 4 roz 06pobku koneontusais HITH y KoHIeHTparjisix

0,1 i 0,2 MM He 3miHIOBasacs, a mij #oro BIUIMBOM y KoHLeHTpayii 0,5 MM BifbyBanocst He3HauHe 3HIDKEHHsI aKTHBHOCTI (epmeHTy (puc. 1,

6). Uepes 24 rog 3a BruBy HITH y koHuentpanisix 0,1 i 0,2 MM BigbyBasocst mijBUILIeHHS] aKTHBHOCTI KaTanasy, a y BapiaxTi 3 0,5 MM HITH

aKTHMBHICTb (hepMeHTy OyJia HIKUOIO, HDK Y KOHTPOIIL.

h
I

Puc. 1. Konujenrpauiiita 3anexxsicts BBy HITH Ha aktuBHicTs CO[JL (a), kKatasasu (6), ATTIO (8) i I'TIO (r) y KOJIEONTH/ISIX TILIEHHL]i.

AxruBHicTh ATIO uepes 4 rog BnauBy HITH nHa koneonTusi icrotHo He 3MiHtoBanacs (puc. 1, B). Uepes 24 rog micis mouatky

06po6KH JOHOPOM OKCH/Iy a30Ty aKTHBHICTb (pepMeHTY IijBuIlyBaiacs y BapianTi 3 KoHeHrpauiero HITH 0,2 mM. Uepes 4 rog BBy HITH

y koHueHTpariisix 0,1 i 0,2 MM aktuBHictb ['TIO y Ko/I€ONTHU/SX MILEHUL]i He 3MiHIOBaacs, a 3a BBy 0,5 MM HITH Bif0yBanocst 3HWKeHHs

akTUBHOCTI (hepmenTy (puc. 1, r). Uepe3 24 rop crocrepiranocs migpuinenHs aktuBHocti ['TIO y Bapianrtax i3 0,1 i 0,2 MM HIIH, a y

KoJieonTuisix, 06pobnennx goropom NO y koHuentpanii 0,5 MM, akTuBHICTH (EPMEHTY BiZHOB/IOBagacs [0 3HaueHb KOHTPOJIBHOTO

BapiaHTa.

OO6pobKa KO/IeoNTH/IiB aHTHOKCHAAHTOM ioHojoM (5 MKM) Ta iHribitopom HAI®H-okcuzasu imizasonom (2 MKM), a Takox

aHTaroHicTamu Kasbliito HeoMirHOM (50 MKM) i HiKoTHHaMifoM (1 MM) ycyBarna miiBUIIieHHs] aKTHBHOCTI JOC/TiKyBaHUX aHTHOKCHAHTHUX
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thepmeHTiB, cipuunHIOBaHe Aiero HITH.

Omxe, Kanbljii3anexHe nocuineHHs redepauii A®K, sike BigbyBaerbcsi 3a BrumBy goHopa NO, oueBnzgHo, Gepe yuacte y

(hopMyBaHHi cUrHany, 110 iHAYKy€ 3aXycHi peakllii K/IiTUH KOJIEONTUIB, 30KpeMa, CIIPUUMHSIE aKTUBALlil0 aHTHOKCU/JAHTHOI CUCTEMHU.
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2. AJATITUBHI PEAKIIIi POC/TMH SUYMEHIO HA JITFO IIOCYXU 3A OBPOBKM JJOHOPOM OKCHUJY A30TY

Binbuicts faHuX mpo cTpec-npoTeKTOpHY Jit0 foHOpiB NO Ha pOCIMHM OTpPUMaHO Ha KIIITMHHMX KyJ/bTypax, Kasrocax,
i30/IbOBAHKX OpraHax Ta iHIIMX MOJeNbHUX 00’ekTax. [JocumipKyBanu BB 06pobku goHOpoM okcuay asoty HITH Ha pocToBi MoKasHUKH,
BOJHHUM CTaTyC, HAaKOIWYeHHS OCMOJITIB Ta AaKTHBHICTb AHTHOKCUAAHTHUX (epMeHTiB — KaTanasd, rBaskoinepokcugasu (ITIO) i
ackopbatnepokcrgasu (AIIO) 3a IpyHTOBOI TOCYXH Y POC/IVH TPHOX COPTIB STUMEHIO.

Y nabopatopHiii rpyHTOBi# Ky/ibTypi BUKOpucTOByBaiu coptu ['emioc (craborocyxocritikuii), Ko3ak (cepeAHbONOCYyX0CTiHKM#) i
MonoMax (BUCOKONOCYXOCTiMKuii). Poc/iuHU BUpOLIYBaIU y IJIaCTUKOBUX KOHTelHepax (IPyHT UOpHO3eM TUIOBUM Ba)KKOCYTJIMHKOBU).
Bosoricte cybcrpaty — 6mi3bko 80% Big 1B, ocBitneHHs — 6 KiK, ¢otomnepiog — 16 rog, temmnepatypa 25/20°C (meHb/Hiu). ITocyxy
CTBODIOBA/IM TIPOTSATOM LiecTH Ai6, mourHarourd 3 11-ro [gHS BUPOLLYBAHHS POC/IMH MIISXOM 3MEHLIEHHs HOPMH TIOJIMBY 3 IOCTYIOBHUM
3HWKEHHSIM BOJIOroCTi IpyHTY 710 25-30% Big [1B. ITicsis uporo (yepe3 6 JHiB) OHOBJIIOBAIU I10JIUB.

Bwmict mpostiny Bu3Hawdanu 3a Metogom [40] 3 mopudikarissimu. CymapHuii BMicT LyKpiB BH3Hadanu MetofnoMm Moppica-Poe 3
BHKODHCTAHHSIM aHTPOHOBOTO peakTuny [170].

AKTHBHICTh KaTalia3 BU3HAua/lM 3a KiJbKICTIO DO3K/IafIeHOrO TMEePOKCHIY BOJHIO 3a oAuHML0 vacy [20]. AktuBHicte ATIO
OLiHIOBaJTH 3a 3MeHIIIeHHSM ONTUYHOI TYCTUHU y pe3y/IbTaTi OKUCHEeHHs acKOpOiHOBOI KHC/IOTH Y TIPUCYTHOCTI MepokcuAy BogH:io [130]. ITpu
BU3HaueHHi akTUBHOCTi po3unHHOI I'TIO siK cy6CcTpaT BUKOPHCTOBYBA/IM TEPOKCH, BOAHIO, Y POJIi Bi/IHOBHHMKA — FBAsIKOJI.

KinbkicTs xopodisiBa i b Ta KapOTHHOIZIB BU3HAUAIM CIIEKTPOGOTOMETPUYHIM METOZIOM 3a JOBXXUHHU XBUIL 665, 649 i 440,5 HM,
BHKOPHCTOBYIOUH /11 eKCTpakLii 96% etanon [22].

ITiz, BIJIMBOM TOCYXH Bifj0yBasocsi MPUrHiUeHHs! POCTY Hafi3eMHOI YaCTHHU POC/IMH STYMEHIO BCiX TphOX cOpTiB. OONpUCKyBaHHS
pociuH po3unHamu HITH (0,5, 2 i 10 MM) mom’sIKIIyBasio HeraTMBHHM BIUIMB TIOCYXM Ha picT pocimH. Haiibinbm edektuBHOIO Oyna
KOHLIeHTpaLjii 2 MM.

IMocyxa BUK/IMKajIa 3HauHe 301/IbLIeHHS] BOAHOTO AedilUTy y POCIuH ciiaborocyxocTikikoro copty [enioc (10 22%), y Toii yac siK y
copriB Ko3ak i MoHomax 1ji BemuuHM cKiagand rpubmmsio 18 i 13%, Bigmoeigno. ITig BrumBom HITH B ycix KOHL|eHTpaL{isix BOJHUI
JedilUT poc/IvH BCiX TPOX COPTIB MOMITHO 3MeHIyBaBcs. O6pobka pocnun HITH Takox 3amobirana CipyuMHIOBaHil MOCYXOI0 Aerpajarii
()OTOCHHTETUYHUX TIrMEHTIB.

ITip piero moHOpa OKCHAY a30Ty 3a YMOB IOCYXH Y JIMCTKaxX SUMEHIO MiIBULIYBa/IACA aKTUBHICTL KaTanasy, AIIO i I'TIO Ta Bmict
LykpiB. Haiibinbiu BUpasHUM edeKT MiZBUILeHHsS aKTUBHOCTI aHTUOKCH/IaHTHUX (pepMeHTIB OyB y copTy I'enioc, sikui Bifjpi3HSABCS HHU3BKOO
6a3zoBoro akTHBHicTIO KaTtamasu Ta AIIO. I, HaBmakw, y coptiB Koszak i ocobmmBo MoHOMax, o Mand Buily 0a30By aKTHBHICTBb

AQHTHOKCHZIAHTHUX (hepMeHTiB, akTUBHiCTb KaTanasu Ta AITO nig BrymBoM HITH nifBuiyBaacst He3HauHo.
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3. YYACTH EHJIOTEHHOI'O CIPKOBO/IHIO Y ®OPMYBAHHI TEIIOCTIMKOCTI ITIPOPOCTKIB MIITEHUIIT

HuHi CipKOBOJIeHb PO3IVISAAETHCS SIK areHT, 10 Oepe y4acTb y peryssuii 6araTboxX (YyHKLiH POCIMHHOTO OpraHi3smy, 30Kpema,
pOCTOBUX IIpolieciB, fo3piBaHHs i cTapiHHS IUIOAIB Ta ajanTauii pociuH o Aii crpecopiB pisHol npupozu [171]. AxTuBarlisi afanTUBHUX
peakiiii poC/IMH € OfHUM 3 Halbimbl sckpaBux ¢isionoriunux edekrtiB cipkoBogHio [111, 113, 147, 148]. BcraHoBneHo, 0 3 y4yacTio
cipkoBo/HIO Bifj0yBa€eThCs1 ocuieHHs QYHKL{{OHYBAHHS aHTHMOKCH/IAHTHOI, OCMOTIPOTEKTOPHOI CUCTEM Ta aKTHBALlisi CUHTe3y CTPeCOBHX OifKiB
[41, 112]. Taki peakijii Ba>K/JTUBi TIpK a[janTawiii POC/IUH [0 /il CTPeCOBUX UMHHHUKIB Pi3HOI MPUPO/IH.

HuHi HakoTMYeHi BiZlOMOCTI 11070 3a/TyueHHsI CipKOBOZHIO y TIPOLleCH afanTariii poc/ivH /jo 3HeBogHeHHs [99, 108], 3aconenns [57],
nil Baxkkux meTainiB [152], rimo- i rineprepmii [29, 98, 147]. 3’sicyBaHHS y4acTi CUTHalIbHUX IIOCEPeHUKIB B afianTallil POC/IMH /IO OCTaHHLOTO
YMHHMKa 0COOJIMBO aKTyasbHe, OCKiIbKHM, 3TifIHO 3 TPOrHO3HUMH K/IMaTUUHUMH MOJENsIMH, /10 KiHL 21 CTOMITTS TeMIepaTypa Ha IUIaHeTi
Moyke 30i/bLINTHCS Maibke Ha 4 TpaZlycH, L0 MOXKe TPU3BECTH [0 3HWKEHHs I/106anbHOI BPO>KAHHOCTI OCHOBHUX Ci/IbCBKOrOCMOAAPCHKUX
KyJbTYp Ha 3-8% [107].

Ha pi3HMX POCIMHHHX 00’€KTax BCTAHOB/IEHWH MO3WTHWBHUI BIUIMB JOHODIB CIDKOBOJHIO Ha CTIiHKICTBh [0 BUCOKHUX TeMIIepaTyp.
Tak, 06pobka cycreHsiiiHOI Ky/nbTypu KaiThH TOTEOHY NaHS mom'skiiyBasa OKHMCHIOBa/IbHI MOILIKOPKEHHS], CIIPMUYMHIOBAHI HarpiBaHHSIM
[111]. EdekT 3MeHIIeHHS] OKMCHIOBA/IbHUX TMOIIKO/PKEHb MPOPOCTKIB KYKYpYyZA3W 3a YMOB Trineprepmii BHUSBI€HUH TaKOXK Iif] BIUIABOM
TIOBi/IBHO Jifouoro foHopa cipkoBogHio GY'Y4137 (morpholin-4-ium 4 methoxyphenyl(morpholino) phosphinodithionate) [113]. ITigBumeHHst
TEIIOCTIMKOCTI i30/bOBaHMX KOJIEONTHIIIB MINEHHUL MiJ Aieto goHopa cipkoBogHio NaHS cympoBopkyBanocs 306i/blIeHHSM aKTHBHOCTI
K/TIOUOBMX aHTHOKCHAAHTHUX (epMeHTiB [98]. OfHUM i3 MexaHi3MiB IPsIMOTO BIUIMBY CipKOBO/HIO Ha Pe/lOKC-TOMeOCTa3 POCMHHUX KTTHH
3a CTPECOBUX YMOB MOXKe OYTH aKTHBAL{isi OKPEMUX 3aXHCHHUX (ePMEHTIB LUIIXOM nepcynbodigysans [35, 118].

BxkasaHi ecekTH OC/TiZKyBaIMCs LIUISIXOM 3aCTOCYBaHHsI eK30reHHHX JJOHOpiB cipkoBozH!o [98, 111, 113]. 3HauHO cs1ablile BUBUeHa
POJIb eH/IOTeHHOT0 CiPKOBOZHIO B afiaNTallil POC/IMH /{0 BUCOKHX TeMriepaTyp. EdekTu miiBUIeHHs BMICTy CipKOBOZHIO B KJIITMHAX i OpraHax
3apeeCcTPOBAHO 3a BiIHOCHO TpuBasoi (TOAWHY, HI) Aii MOMIpHO BHCOKMX TeMIepaTyp Ha pOC/MHH moayHuni [52] i TioTioHy [47]. BogHouac
He JIOCJI/DKEeHO 3aMIIAETbCs MOXJ/IMBA poib H2S siK mocepefHMKa y TMi/BUILEHHI TEIJIOCTIMKOCTI POC/IMH BHAC/i/IOK KOPOTKOYaCHOTO
BIUIMBY YILIKO[PKyBa/JbHUX Temrieparyp. deHOMeH 3pOCTaHHs TEIIOCTIHKOCTI POCIMHHHMX 00’€KTiB MIC/Is XBWIMHHHX i HaBiTh CEKYHIHHX
BIUTMBIiB Ha HMX BHCOKHX TeMIIepaTyp ONMCAaHO JOCHTh faBHO [28]. Voro HasBHICTh [03BOJISIE BHKOPMCTOBYBATH e(eKTH DO3BHUTKY
TEIUIOCTIMKOCTI POC/IMH Mic/Isi KOPOTKOUACHOTO HArpiBy SIK 3py4YHY MO/ie/b JIsi BUBYEHHS Y4acTi CUTHaJIbHUX IOCEPe/JHUKIB Y (OpPMyBaHHI
TepMope3ucTeHTHocTi [82, 92].

Merta focnoifipkeHb, pe3yabTaTy KX BUK/IaJeHi y JaHOMy pO3/iji, Mossirajza y BCTaHOB/IEHHI yyacTi eH/I0reHHOr0 CipKOBOJHIO Y
¢hopMyBaHHi TerIOCTiHKOCTi MPOPOCTKIB MIEHHIIi i/l BIUIMBOM KOPOTKOYACHOTO MPOTPiBY i peryssuil ix ¢epMeHTaTHBHOI aHTHOKCHIAHTHOI
CHCTEMH.

3.1. O0’€eKT, YMOBH i MeTO U JOC/TiPKEHb

14



O0'eKTOM [JOCTIi/PKEHHST CJTY>KWU/IM eTioNbOBaHi MPOPOCTKH M'skoi mieHwni o3umol (Triticum aestivum L.) copty [JockoHaa,

Bupotiexi rpu 20-22°C Ha BOZi, OUMII|eHi# 3 BAKOPHUCTAHHSIM CHCTEMU BOZJOIIATOTOBKY, 110 BK/IIOUAE B cebe (inbTp MeXaHIUHOr0 OUMIIIEHHS,

BYTiNBHUH (INBTp i HaNiBIPOHUKHY 3BOPOTHOOCMOTHYHY MeMOpaHy 3 po3mipoM Komipok 1 HM. Tpuz060Bi IPOPOCTKY BiAMOBiHUX BapiaHTiB

Iocutify Ha 24 rof iepeHOCHIA Ha PO3UMHH CKaBeH)kepa CipkoBogHIo rinotaypuny (300 MkM) [80] abo iHribiTopy L-uucreingecynbdrigpasu

nipyBary Hatpito (300 mxM) [83]. KoHueHTpaujii Liux cronyk, siki cami no cobi He3HauHO BIIMBAIM Ha PiCT MPOPOCTKIB, iX TEI/IOCTIHKICTB,

asle TIpY LjbOMY MOMITHO MoziuDiKyBanu edeKTH TeIJIOBOro 3arapTyBaHHs BUOMpa/y 3a pe3y/ibTaTaMU I1OMepe/HiX JOCTiiB.

Iicns 06poOKK JOCIiPKYBaHUMH CIIOJyKaMK MPOPOCTKM MiJJaBasyd OZHOXBUIMHHOMY 3arapTyBajbHOMY IPOrpiBy y BOASHOMY

y/abTpaTepMocTaTi 3a Temmepatypu 42,0+0,1°C [92]. TloTim 3pasku BiJmoBifjHHMX BapiaHTiB BUTPUMYyBalud Ha PO3YMHAX rinoTaypuHy abo

mipyBaTy Hatpito e mpotsiroM 3 rof i gani iHKyOyBanu Ha ouuineHiil Bogi. [IpopocTky, siki He 06pobsisiiu rimotaypuHoM abo mipyBaTom

HaTpito, Bech uac iHKyOyBaau Ha BOZi.

Sk 6y/10 BCTAaHOBJIEHO paHillie MAaKCUMaJIbHUM PO3BUTOK TETIOCTIMKOCTI BHAC/IJOK KOPOTKOYACHOTO BIUIUBY BUCOKOI TeMIepaTypu

Biz3HauaBcs uepe3 24 rog [92]. 3Bakarouu Ha Lje, TEIUIOCTIHKICTh MMPOPOCTKIB OL{iHIOBa/IM Yepe3 24 rof Mmic/isi BIVIUBY Ha HUX 3arapTyBa/bHOL

Temriepatypu. [yl bOro 3pasky MiAiJaBasy MOTEHI[IHO JeTanbHOMYy IpOrpiBy y BOJSHOMY yJbTpaTepMmocTar 3a Temreparypi 45,0+0,1°C

npotsirom 10 xB. Yepe3 3 106U mic/st yIIKO[KYBaJbHOIO MPOTPiBY BU3HAUAIM BiTHOCHY Ki/IbKiCTh MPOPOCTKIB, 1110 BIXKWIXA. TaKUMU BBaXKAIH

TIPOPOCTKH, 1110 36epiraiy 3/jaTHICTb A0 POCTY i He Majy 3HAYHUX HEKPO3iB.

st 6ioxiMiyHMX aHasTi3iB BUKOPMCTOBYBA/M KOPEHi iHTAKTHHUX TPOPOCTKIB, SIKi UyT/IHBi [0 BIUIMBY rireprepMii Ta 3pyuHi Asist

[OCJTiHKeHb 3 BUKOPUCTAHHSIM iHribiTopHOro aHanisy [92].

BMiCT CipKOBOJHIO B KOpPEHsIX BHU3Hauaad 3a peakui€ro 3 5,5'-#iTiobic-2-HiTpoOEH301HOI KHC/IOTO, SIK omucaHo y poboti Li i

criBaBr. [112] 3 He3HauHuMU Moaudikariisimu [83].

[17151 BU3HAUeHHsT aKTUBHOCTI aHTHOKCHJAHTHUX ()epMEHTIB HaBa)XKW KOPEeHIiB romoreHi3yBamu 3a Temmeparypu 2-4°C B 0,15 M

K/Na-ocdartHomy 6ydepi (pH 7,6) 3 mogaBanusm EJTA (0,1 MM) Ta guriotpeitony (1 mMM) [82]. [jisi aHami3y BHKOPHCTOBYBaIH

CyrepHaTaHT mic/s eHTpudyryBaHHs romoreHary rpu 8000 g mpotsirom 10 xBunud npu 4°C. AkTuBHICTB uTo30bH0I CO/I (KO 1.15.1.1)

BU3Havyanu 1ipu pH peakuiiinoi cymiun 7,6, BUKOPHUCTOBYIOUM METOZ, B OCHOBi SIKOTO 3[aTHICTb (hepMeHTy KOHKYpYyBaTH 3 HIiTPOCHHIM

TeTpa3o/ie€M 3a CyNMepoKCHAHI aHiOHH, I1J0 yTBOPIOIOTHCS BHACAOK aepoOHOi B3aemogii HAJTH i ¢enasunmerocy/bgaty. AKTHUBHICTH

karanasu (K@ 1.11.1.6) ananisyBanu nipu pH peakuiiiHoi cymimi 7,0 3a Ki/lbKiCTIO mepoKcu/ly BOJIHIO, PO3K/IaZIeHOro 3a OJUHHULIF0 yacy.

AkruBHiCTb rBasikosmepokcuaszu (K® 1.11.1.7) Bu3Hauamu, BUKOPUCTOBYIOUH SIK JJOHOP BOJHIO TBAsIKO, a sIK CyOCTpaT — mepoKcuy BOAHIO. 3

ponomororo K,Na-¢ocdarHoro bydepa pH peaxktiifiHoi cymirui foBoauau o 6,2.

BwmicT npoaykTiB nepokcugHoro okucHenHs irizis (ITOJT), o pearyrots 3 2-Tio6ap6iTypoBO KMCIOTOO (TIePEBaKHO MAIOHOBHIA

nianegerig — M/IA), BU3Haua/u 3a METO/MKOLO, ONKUCaHO0 y poboti Fazlieva i criaBT[65]. OnNTHYHY rycTHHY MPOAYKTIB peakLiii BUMiproBaau

TP JIOBXKMHAX XBU/Ib 532 HM (MakCcuMyM cBiTionorauHands M/JA) ta 600 M (f/151 monpaBKy Ha HecrieliudiuHe CBiTIONOT/IMHAHHS).
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[Hocnizy npoBoaniyn y 4 pazoBoMy 06ios0riyHOMy NMOBTOPEHHI Ta KOKEH 3 HUX BiJJTBOpIOBa/M He3anexkHO 2—3 pasu. Ha pucyHkax

HaBeJIeHO CepeZiHi BeJIMUMHH Ta iX CTaHAapTHI Moxnubku. KpiM okpemo Bif3HaueHHX BUMAKiB 0OrOBOPIOIOTHCS BiMIHHOCTI, BiporiiHi 3a P

3.2. BriuB 3arapTyBajibHOI TeMIIepaTypH Ha BMiCT CipPKOBO/IHIO Y KOPeHsIX MPOPOCTKIB MIIEHHUI|i Ta y4acTb CIpPKOBOJAHIO Y
niTPUMaHHi 0KMCHIOBA/IbHO-Bi{HOBHOr'0 OajlaHCy
OJHOXBW/IMHHUM BIUIMB Ha TPOPOCTKU 3arapTyBajbHOI TemriepaTypu (42°C) CHpUUMHIOBAaB 3POCTaHHSI BMICTY CipKOBOJHIO Yy
TKaHMHAxX KopeHiB (puc. 2). [TomiTHuii edekT Bif3HauaBcs yke uepe3 15 xB mic/st mporpiBy, a uepes 1,5 rof BiH 6yB MakCHMaabHUM, MTC/s
yoro KinbKicTe H2S B KopeHsIX 3HIDKyBasacs, yepe3 24 rof mic/ist IPOrpiBy Lied MOKasHUK He Bifpi3HsBCS Bif KOHTposto. Takum 4uHOM,

3pPOCTaHHsI BMIiCTY CipKOBO/JHIO MiC/Is 3arapTyBa/IbHOTO IPOrpiBy MPOPOCTKIB 6yJ10 TPaH3UTOPHUM.
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Puc. 2. Junamika BMiCTy CipKOBOJHIO B KOpeHSIX NPOPOCTKIB MileHWLi micias Ail 3arapTyBasbHOI TemrepaTypud. 1 — KOHTposb;, 2 —

3arapryBaHHs (42°C, 1 xB).
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3a nornepeiHb0i 0OPOOKYM CKaBeHKepOM CipKOBOZHIO TilIOTaypUHOM BMICT eHforeHHoro H2S 3HWKyBaBCsl, a CIIPHYMHIOBAHUM

3arapTyBajIbHAM MPOTPiBOM edeKT #oro mijBuileHHs He mposieisiBcs (puc. 3). O6pobka KopeHiB mipyBatom Hatpifo — inribitopom L-

uucreingecynsdrigpasu (kaouoBoro pepmeHTy cuHTe3y H2S) — TakoXX CIpUuMHS/Ia 3HWKEHHs] BMIiCTY CiDKOBOZHIO B KOpPEeHsIX i MOBHICTIO

ycyBasa Moro 3pocTaHHs Mic/s Aii 3arapTyBasbHOI TeMriepaTtypH (puc. 3).

MEMOJIb/T

Puc. 3. Mopudixkatiis BMicTy CipKoBOAHIO Y KOpeHsIX TILIeHHI]i Ai€to rinoTaypyHy i mipysary. 1 — KOHTpo/b; 2 — 3arapTyBanHs (42°C, 1 xB); 3 —
rinoraypuH (300 MkM); 4 — 3arapryBanHs (42°C, 1 xB) + rinotaypus (300 MkM); 5 — mipyBat Hatpito (300 MKM); 6 — 3arapryBanss (42°C, 1
xB) + mipyBar HaTpito (300 MKM).

[MprmiTKa. BMicT cipkoBozHIO BU3Hayamy uepe3 1,5 rof micsst 3arapTyBaHHsI IPOPOCTKIB. 3arajbHUN Yac iHKy0arlii Ha po3urHax TinoTaypuHy

abo mipyBaty HaTpito cTaHOBUB 27 rof (24 rof nepej 3arapTyBaHHsM i 3 TOZ MiC/ist HBOTO).

3arapTyBanpHUI TIPOrPiB CHIpUUMHSE (OPMYBAHHS CHUTHaJy, 10 aKTUBY€E aHTHOKCH/AHTHY Ta iHII CTpec-TIPOTEKTOPHi CHCTeMH,

3aB/sIKM YOMY Bifi0yBa€TbCsl PO3BUTOK TEIIOCTIMKOCTI pociMHHUX 06’€ekTiB [82, 92]. EX30reHHHU CipKOBOZIEHb TAKOXX BUKJIMKA€E MOCH/IEHHS

eKCTIpecii TeHiB i MiBUIIIeHHsT aKTUBHOCTI aHTUOKCHJAHTHUX (epMeHTIB y pocsmH [29, 52, 98]. 3Bakarour Ha Iie, ZOCTiPKYBaId JUHAMIKY

aKTMBHOCTI K/IIOYOBMX aHTHOKCHJAHTHUX (pepMeHTIB y KOpeHsX IPOpPOCTKIB TMINeHWIli i BM/IMB aHTAroHicTiB CipkoBOAHIO Ha CTaH

AHTUOKCU/IAHTHOI CUCTEMU.

VYke uepes 1,5 rog mic/ist 3arapTyBasbHOTO MPOrpiBy BifizHauanocs migsuinenHs aktiueHocTi COJl y Kopensix (tabswist). e Gimbin

noMiTHO aktuBHicTe CO[Jl BifpisHsiacs Bif, KOHTPOUItO uepe3 24 roj micis Ail 3arapTyBaHHs. AKTUBHICTb KaTanasu uepe3 1,5 i 3 rog micis

OJHOXBW/IMHHOTO 3arapTyBaHHs He BiZIpi3Hsulacs BiJ KOHTDOJIIO, MPOTe, yepe3 24 rof MOMITHO MepeBuINyBaia Horo (Tabmuiist). AKTUBHICTb

IBSIKOJITIEPOKCH/{a31 y TIepIi FOAMHM MiC/Is 3arapTyBajJbHOTO MPOrpiBy TakoX 3MiHroBamacs €1abo, ane icTOTHO 3pocTana yepe3 00y mic/ist

KOPOTKOUACcHOI Aiil BUCOKOI TeMmepaTypu (Tabu. 1).

Tabauys 1.
JuHaMiKka aKTUBHOCTi aHTHOKCH/JAHTHHX (DePMEHTIB y KOpPeHsIX

TPOPOCTKIB MIleHULi Mic/isi 1-XBU/IMHHOTO 3arapTyBaHHs npu 42°C

Yac micsis 3arapTyBaHHsI, TOJ|

Bapiant

15 3 24
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KoHTposb 17,3+0,51 16,9 £ 0,33 17,6 +0,40

3arapryBanHs (42°C, 1 xB) 21,6 + 0,38 22,6 0,61 24,4 +0,33
Karanasa, mkmosis H202

KonTposb 699 + 13 693 + 14 707 £ 17

3arapryBanHs (42°C, 1 xB) 712 + 16 702 £ 12 909 + 14

KoHTposb 2,26 + 0,06 2,31+ 0,09 2,40 + 0,08

3araptyBanHs (42°C, 1 xB) 2,37 + 0,06 2,59 + 0,07 3,09 +0,11

O6po6Ka MPOPOCTKIB CKaBeH/PKEPOM CiPKOBO/IHIO TilOTayPUHOM CIIPUUMHSIIA TEHAEHLIIO0 A0 AesKoro 3poctaHHs aktuBHoCcTi CO/l y

KopeHsX (pucC. 4, a), 10 MOXe OyTH 3yMOB/IeHO MOGIYHMMM edekTamu L€l crionykd. IIpy LjbOMy 3a yMOB 3arapTyBaHHs TillOTaypuH He

BIUIMBAB Ha Be/MYMHY aKTHBHOCTi (epmeHTy. IHribiTop L-mjucreinzecynborigpasu mpysar HaTpito caMm 1o cobi He BI/IMBaB Ha aKTUBHICTb

CO[I i He nepelIKO/pKaB ii 3pOCTaHHIO, CIPUYNHIOBAHOMY 3arapTyBaHHSM (puc. 4, a).
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Puc. 4. BruiiB 3arapTyBaHHsI Ta aHTaroHiCTiB cipkoBoHI0 Ha akTuBHicTb CO/] (a), kaTanasu (6) i reaskonmnepokcuzasu (8). 1 — KOHTposib; 2 —

3araptyBaHHs (42°C, 1 xB); 3 — rinoraypus (300 MkM); 4 — 3arapryBanHs (42°C, 1 xB) + rinoraypus (300 MkM); 5 — mipyBar Hatpito (300

MKM); 6 — 3araptyBanHs (42°C, 1 xB) + mipyBat HaTpito (300 MKM).

TIpumitka. AKTHUBHICTb (hepMeHTIB BU3HAua/IM yepe3 24 rof Mic/st 3arapTyBaHHs TIPOPOCTKIB. 3aranbHui yac iHKy6atjii Ha po3unHax rinotaypuHy abo mipysarty

HaTpito cTaHOBUB 27 rof (24 rof nepe/ 3arapTyBaHHsIM i 3 rof Mic/s HOro).
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[Hakile /il QHTaroHiCTM CiPpKOBOJHIO HA aKTHMBHICTb /jBOX IHIIMX aHTUOKCHJAHTHHX (epMeHTiB — Karajasu i
rBasiKOJINEPOKCH/A3 — 3a YMOB 3arapTyBaHHsS MPOpOCTKiB. O6pobKa KOpeHiB TiloTaypyuHOM i IMipyBaTOM HATpil0 iCTOTHO He BIUIMBaja Ha
aKTHBHICTb KaTanasu (puc. 4, 6). [Ipu upomy sik ckaBeHpkep H2S, Tak i iHribiTop #oro cuHTe3y Maiike MOBHICTIO yCyBanu eeKT Mi/iBUILeHHs
aKTMBHOCTI KaTasiasy, SIKWi criocrepiraBcs mic/s Ail 3arapTyBaibHOro nporpiBy. Tak camo K i y BUNaZIKy 3 Karasnasoro, rirnoraypuH i mipysaT
HaTpito cami 1o cobi He BI/IMBa/M Ha AKTUBHICTH TBasKo/repokcuzasu (puc. 4, ). BogHouac 1ji aHTaroHiCTH CipKOBOAHIO TMOBHICTIO
HiBeJIFOBa/IM CIIPMYMHIOBaHe 3arapTyBa/IbHUM [IPOTPiBOM IifIBUILEHHST aKTUBHOCTI L{bOT0O ()epMeHTY.

KopoTkouacHe TeryioBe 3arapTyBaHHSI 3MeHIIyBal0 Hakonmu4eHHs1 NpoAyKTiB ITOJI B TKaHMHAaX KOpeHIB, CIIPUUMHIOBaHe Ji€lo
YLIKO/PKyBaJbHOrO TporpiBy (puc. 5, a). O6pobKa MpopocTKiB rinoTaypyHOM i MipyBaTOM HaTpil0 He BIIMBaia Ha iHTeHcHBHicTh IIOJI y
BapiaHTax 0e3 3arapTyBaHHs IPOpOCTKiB. BoJHOUac ckaBeH/pKep CipKOBOZJHIO TiMOTaypyH NPAKTMYHO MOBHICTIO yCyBaB e(eKT 3MeHILEeHHS
intencuBHocti TIOJI B KOpeHsiX, CIIPMUHHIOBAaHWI fi€f0 3arapTyBaHHs. [lif BruimBom iHribitopy L-umcreingecysbérigpasu BiazHauamocs
YacTKOBe YCYHeHHs1 MeMOpaHOIIPOTEKTOPHOI'O BIUTMBY TEI/IOBOTO 3arapTyBaHHs Ha KOPeHi MpopocTKiB (puc. 5, a).

IHTerpasbHUM TOKAa3HUKOM TeIUIOCTIMKOCTI NMPOPOCTKIB € IX BWDKMBaHICTH Ticis [il yIIKOpKyBasbHOro rmporpiBy. IlonepesHe
3arapTyBaHHsI [IPOPOCTKIB 3HAYHO MiIBUILYBaJIO iX BIXKMBaHICTB (pHC. 5, 6). AHTaroHiCTH CipKOBO/JHIO TirloTaypuH i mipyBar HaTpiro cami o cobi
iCTOTHO He BIUIMBAIX HA TeIIOCTiMKICTh MPOPOCTKIB MIlleHWL]i, BOAHOUAC BOHU IOMITHO 3MeHIIyBalyu 3aXUCHY [0 IONepefHbOr0 TeIUIOBOIO

3arapTyBaHHsl, X04a i He yCyBasI 1i MOBHICTIO (pHC. 5, 6).
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Puc. 5. Bmict MZIA y KopeHsX NpOpOCTKiB (@) Ta X BWKMBAHICTb Mic/sl YIIKOKyBanbHOro mnporpiBy (45°C, 10 xB). 1 — KOHTponb; 2 —
3araptyBaHHs (42°C, 1 xB); 3 — rinoraypuH (300 MkM); 4 — 3araptyBanHs (42°C, 1 xB) + rinoraypuH (300 MkM); 5 — nipyBaT Harpito (300
MKM); 6 — 3araptyBaHHs (42°C, 1 xB) + nipysar HaTpito (300 MKM).

Tpumitka. Bmict M/JA BU3Haua/mm depe3 24 o/, a BIWKHBAHICTh POPOCTKIB uepe3 72 roJ Mic/s YIIKO/PKyBalIbHOTO NPOrpiBy. 3ara/ibHU Yac iHKy6allii Ha po3urHax

rinoraypuHy abo mipyBary HaTpito craHoBUB 27 rof (24 rog rnepej 3arapTyBaHHsIM i 3 TOZ MiC/Isi HBOTO).
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3arazoM OTpUMaHi pe3y/bTaTd CBiuaTb MPO 3alyuyeHHs CipKOBOJHIO y peaiisaliilo BIUIMBY 3arapTyBa/JbHOI TeMIlepaTypyd Ha
TeTJIOCTiMKiCTh TIPOPOCTKIB MirieHUI]i. Ha 1ie BKa3ye TpaH3UTOPHE 3pOCTaHHs BMICTY CipKOBO/HIO Y TKAHMHAX KOpeHiB uepe3 IIeBHUI Yac Mmicyist
Ail Ha HUX 3arapTyBasbHOI TeMrepatypu (puc. 2). Takuii edeKkT He BUSB/ISABCS 3a MONepeAHbOI iX iHKyOalil Ha cepeiOBHIL 3 /|0flaBaHHIM
inribitopy L-umcreingecynbérigpasu mipyeaty Hatpito (puc. 3), L0 CBiZ[UTH NP0 OCHOBHY poJib 1bOT0 (epmenTy B cuHTtesi H2S 3a gii
3arapTyBaJ/IbHOI TemMriepaTypH.

OpHKUM 3 MeXaHi3MiB 3aXHCHOI [Iil 3arapTyBaJbHOIO MPOrpiBy MOXKe OyTH aKTHUBALlisi aHTUOKCUAHTHOI cucTeMu. LIiikom HMOBipHO,
mo Jo (opMyBaHHs CHTHa/y, KW CIIPUUMHSE aKTHBAL[il0 aHTHOKCHJAHTHOI CHCTeMH, NPUYeTHWI CipKoBOAeHb. Ha Ile BKa3sye yCyHeHHS
CIIPUYKMHIOBAHOTO TEIUVIOBUM 3arapTyBaHHSIM 3POCTaHHs aKTHMBHOCTI KaTala3W i TBasKO/IEPOKCH/a3W B TPUCYTHOCTI TinotaypuHy abo
nipyBary Harpito (puc. 5). BogHouac cnif Bifi3HauMTU BifiCYTHICTH BIUIMBY TinoTaypuHy i mipyBaTy Harpito Ha aktuBHicTh CO/J 3a ymoB
3arapTyBaHHs. BapTo 3ayBakuty, 1m0 akTuBHiCTb CO/] B TKaHMHAX KOPEHiB MiJ| BIVIMBOM TeIUIOBOTO 3arapTyBaHHs 3poCTasa y vaci padillle,
HDK aKTHMBHICTb iHIIMX aHTMOKCHUZIQHTHHUX ()epMEeHTIB — KaTaslas3u i reasikosrepokcuias (tabn. 1). Sk 6yno nokasaHo panime, COZ, sk
(hepMeHT, 1110 TIePeTBOPIOE CYNePOKCHIHUN aHiOH-Pa/IuKasl Ha epoKCH BoAHIO (cTabineHy A®DK, 1110 BUKOHY€E CUTHaIbHI (YHKLiT), AMOBipHO,
npryeTHa A0 (OPMyBaHHSI PeflOKC-CHTHa/B, siKi 3a0e3reuyroTh akTHMBALi0 iHIIMX aHTHOKCHZAAHTHUX (epMmeHTiB [92]. He BHK/IOYEeHO, 1110
aktuBHicTh CO/I, sIk hepMeHTYy, 1110 TociZiae 0cob/MBe Miclie B CUCTeMi peJioKC-PerysisLii i pejoKC-CUTHAJTIHTY K/TiTUH, MOXKe 3MiHIOBaTHCs 6e3
y4JacTi NeBHMX KOMITOHEHTIB CUTHa/IbHOI Mepexi, 30kpeMa, H2S.

OtpuMaHi Hamu pe3y/jbTaTU [I03BO/IAIOTH TOBOPUTM JIMIIe TPO Y4acTb CIPKOBOJHIO B peryJslii akTUBHOCTI KaTanasu i
rBasiKo/IIepokcraasy  (HecrenudiuHoi deHonmepokcuaasy). MexaHisMM Takoi peryssuil MoxyTb OyTu 3’sicoBaHi B CreLiia/lbHUX
pocnipkeHHsx. OJHMM 3 MeXaHi3MiB BIUIMBY CIDKOBOJHIO HAa aKTHMBHICTb AHTHOKCH[AHTHHX (epMeHTiB Moxke Oyt Ge3mocepesHe
nepcysbdifyBaHHs 1X TiOJMBHMUX TpyH, TOOTO MepeTBOpPeHHsI OCTaHHIX Ha mepcy/bgifHi rpynu ( —SSH) [66]. Hanpuknazg, BcTaHOB/EHO, 10
niepcysbdizyBanns Cys32 B MoseKysi ackopbatnepokcupasu (APX1) migsumye ii aktuBHicTb [151]. I{onpaBza, € BiZIOMOCTi PO 3HIDKEHHSI
aKTMBHOCTI KaTajlasy BHAC/TiZIoK mepcy/boisysanas [53]. MiMoBipHO, 3a yMOBin vivo MeXaHi3sMM BIUTMBY CipKOBO/HIO Ha PefjOKC-TOMEOCTa3
MOXYTb OyTH Jy>Ke CKIaJHUMHU. 30KpeMa, BijomMo, 110 BIuiMB H2S Ha pefoKc-roMeocTa3 Moxke OyTH TMOB'Ai3aHUE 3i 3MiHIO pejOKC-CTaHy
TIepOKCHUPEeIOKCHHIB, SIKi y CBOIO UePry € BaXK/IMBUMH YUaCHUKaMH KJIITUHHOI peJjoKC-perysiii [73].

Uumarno edekTiB CipkoBozHIO, HMOBIPHO, peasi3yeThcsl 3a paxyHOK Horo ¢yHKIiOHa/IbHOI B3aeMOZil 3 iHIIMMH MOCepesHUKAMH,
Hacamriepesi, A®K. HaneBHo H2S 5K nocepeiHVK y CH/IbHUX JIAHLIFOTaX MO)Ke OyTH pO3TallOBaHMI SIK [I0, TaK i Mic/st mepokcuay BogH:o. Tak,
MePOKCHJ, BOJHIO MOXKe iHAYKyBaTH CHHTe3 CiPKOBOJHIO Y KIiTHHax pocivH. Ob6pobka HacinHHs sitpodu (Jatropha curcas L.) mepokcuzom
BOJIHIO BUKJIMKa/a Mi/iBUILeHHsI B MPOPOCTKAX aKTUBHOCTI L-1jpcTeiHzecynbdrigpasy Ta BMicTy cipkoBogHto [110]. Y pociun apabifoncucy
TakoX BizOyBanocss mocuieHHst ekcripecii L/D-tucreingecynbdrifzpas y Biamnoeige Ha 00pobky mepokcugom BozHio [148]. Bogmouac

iHri6iTOpHUMH MeTOJaMH TI0Ka3aHo, L0 eK30TeHHMH CIpKOBOJEeHb y KIITHHAX KOJIEONTH/IIB MIIEHMI BHKIMKae 3anexHe Big HADH-

20



OKCHa3u IMOCHIeHHA reHepaL{il' KT TUHHOIO TIOBEPXHEH CYINepoKCHUAHOro aHiOH—pa,E[I/IKaJ'Ia Ta rojasnblie roro TiepeTBOPeHHs Ha MepPOKCH[

BOJJHIO 3a JIOTIOMOT0I0 CyTiepoKcuaapicMyTasd [100]. IHumimMu cjioBaMy, CipKoBOZieHb MOyKe CIIpHUMHATH (opmyBaHHs ADPK-curHamis.

CipkoBo/ieHb TakKoXX (hyHKILIiOHa/IbHO T10B'sI3aHUH 3 OKCU/IOM a30TY SIK CUTHA/JIbHUM IocepeHUKOM. B3aemozis Mk H2S i NO moxe

OyTH 3yMOBJ/IeHa HAsIBHICTIO y HUX CITJIbHUX CAUTiB 3B'si3yBaHHS 3 OiIKOBUMHU MillleHsIMH, Hacamriepe[; TioyioBux rpyr. CipKOoBoAeHb 3[aTHUM

3MiHIOBaTM CTaH LUX TPy MIIAXOM MepcynibdiflyBaHHs, a OKCHA a30Ty — LIIAXOM S-HiTpo3dyBaHHs [77, 153]. TakoxX MoK/IMBe TpaHC-

niepcy/ibdizyBaHHs abo TpaHC-HITPO3yBaHHs TiosoBuX rpym [54]. [lle ogHUM MexaHi3MOM B3a€MOJii MiXK CipKOBOJHEM i OKCHOM a30Ty € iX

BIUIMB HA CHHTE3 OfiHe OAHOr0. Y psiAi pobiT MoBiZOMIISIETECS PO Te, 1o ¢isiooriuni edekTr CIpKOBOJHIO MOXKYTh OYTH OrocepeaKoBaHi

OKCH/IOM a30Ty Ta HaBmaku [81]. BapTo 3ayBakuT, 110 Ha MOZieJIbHOMY 00’€KTi, sIKMii BUKOPHUCTOBYBABCS HaMH y JlaHiil poboTi — KopeHsx

IHTaKTHMX NPOPOCTKIB, 10 MiAiZlaBaUCsi KOPOTKOYACHOMY TeTJIOBOMY 3arapTyBaHHIO, BCTAHOBJIEHO, I1]0 PO3BUTKY TEIIOCTIMKOCTI IepeayoTh

edektn ¢yHKIioHaMBHOI B3aemozii ADPK i okcuzy asory [82]. HameBHo mopsig 3 mepokcuzioM BogHIO i NO KOMITOHEHTOM CHUTHA/IBHUX

JIQHIIIOTIB, 3a/isIHUX y Tepejaui CUrHaly rinepTepmii B reHeTHMUHHW amapar, a TaKoX B 0e3rocepeziHiit MOCTTpaHC/ALINHIA Moaudikarii

neBHUX OiNKiB, € cipkoBogeHb. [TpoTe, KIITHHHI MeXaHi3MH HOro ydacTi y (opMyBaHHI iHAYKOBaHOI TeIIOCTIMKOCTI POC/IMH Il HaleXUTh

3’5ICyBaTH.

OTxe, OTpUMaHi pe3yJbTaTH [O3BOJISIIOTb KOHCTATyBaTH y4acTh EHZIOT€HHOIO CIPKOBOZAHIO Yy (OPMYBaHHI TeNIOCTiMKOCTI

MIPOPOCTKIB TIIEHUL|i Mic/f KOPOTKOYAacCHOTO BIUIMBY Ha HUX 3arapTyBajibHOI Temmeparypd. OfHi€ero i3 Ck/lafjoBUX Takoro BIUIMBY €

Mogudikaris 3 yuactio H2S akTMBHOCTI aHTHOKCH/IAaHTHHX (DepMeHTIB, 3a/isIHUX Yy 3aXUCTi KJIiTHH KOpeHIB Bifi OKMCHIOBA/IbHUX YIIKO/KEeHb,

CIIPUUMHIOBAHUX JIi€l0 BUCOKOI TemmepaTypu. [Ipy 1ibOMy O/jHaK BapTO 3ayBa)XUTH, I{0 KMOBIPHO OKpeMi Mpoliecy afanTaLlii MpopoCTKiB A0

rimeprepmii MoXXyTh BifibyBaTucst i 6e3 yuacTi CipKOBOZHIO, OCKI/MBKM CIIPUUMHIOBAHHI 3arapTyBaHHsM pPO3BHUTOK TEIUIOCTIHKOCTI i

Pe3UCTEHTHOCTI /10 OKMCHIOBA/JIbHUX TOILKO/)KEeHb X0ua ¥ iCTOTHO MpPUTHiUyBaBCsl, ajie He YCYBaBCs MOBHICTH) aHTaroHiCTaMH CipKOBOJHIO

(puc. 5).
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4. AHTUOKCHUJIAHTHA CUCTEMA IIPOPOCTKIB IIITHUAIII 3A A1f MOHOOKCHUJY BYTJIEIFO 3A YMOB TEIIJ/IOBOT'O

CTPECY

Monookcuz Byrierto (CO) € ofHUM i3 Ta30TpaHCMITepiB TBapMHHUX i POCMHHMX KMTHH [162]. CO sK cMrHajgbHa MoJieKysia
B3a€MO/i€ 3 iHIIMMU NocepeHUKaMHU Ta (piTOrOPMOHAMU i TaKUM UMHOM Oepe yuacTb B pPeryJisLii pOCTOBHX NPOLIECIB Ta afalTUBHUX peakLiii
pocivH [162]. Y poc/IMHHUX K/TiTUHAX, SIK i B TBADUHHUX, MOHOOKCHJL, BYTJIELIFO YTBOPIOETHCSI TIEPEBA’KHO 3a /I0TIOMOI'0F0 FeMOKCHTeHasH, siKa B
npucytHocti HA[I®H/depenokcunpenykrasu, hepemokcrty abo ackopbaTy rMepeTBOproe MOJIeKy iy rema Ha GiiBepauH [Xa 3 BUBibHEHHIM

2+
ioniB Fe  ta CO [146]. Cepes uOTHpPbOX BHUSIB/IEHHX Y POC/IMH TeHiB reMOKCHreHa3 HahOinbll iHTeHCHBHO ekcripecyetbcs HOI1. Came
€KCIIpecist reHa reMOKCUreHasu-1 3a3BHuaii IOCUTIOETHCS B CTPECOBHUX YMOBaX, 30KpeMa, Npy 3HeBoAHeHHi [120], aii coneli [160] Ta BrcoKux
Temrieparyp [50].

Hnsa nocnimxens ¢isionoriunux edektiB CO y poC/IMHHUX | TBapUHHMX K/TiTMHAX 3a3BWYali BUKOPUCTOBYIOTb MOr0 JIOHODH, SIKi €
LITYYHUMH CyOCTpaTaMH [ijisi TEMOKCHTeHa3H, 30Kpema, remarrd [114] ta remin [48]. Y pszi pobiT mokasaHo MiJBHUILEHHS CTIHKOCTI pOCUH
10 ocmotruHoro [120], conmboBoro [117] crpeciB, ioHiB Bakkux MetaniB [125] mif BriMBoM ra3orofibHOro MOHOOKCH/Y BYIJIELFO Ta Horo
noHopiB. [TpoTe ponb CO B ajanTarlii pOCJMH IO CTPECOBUX TeMIepaTyp JOC/Ii/KeHa Jyxe c1abo. € BiJoMOCTi MPOo MiIBULLIEHHST BXKUBAHOCTI
KyJIbTYPY KJIITHH TIOTIOHY 3a Ail remaTuHy [114] Ta migBumjeHHs eHgoreHHoro Bmicty CO B ymoBax rineprepmii [50]. BogHouac pani mpo
BIUIUB /IOHOPiB MOHOOKCH/Y BYTIJIEL[t0 Ha TeIUIOCTilKiCTh iHTAaKTHUX POC/UH BifCyTHi. BiAKpUTHUM 3a/muinaeTbest i MUTaHHS PO y4yacThb iHIMMX
MOJIEKY/I-TIOCepeJHUKIB y peatidarii crpec-poTekTopHOi Aii CO Ha poC/MHHI 06’ €KTH.

Byso focsipkeHo dheHOMEHOIOTi0 BIUIMBY reMiHy, sIK IOHOPa MOHOOKCH[Y a30Ty, Ha TEIUIOCTiMKiCTb IPOPOCTKIB IITIEHHI]i, CTaH
(hepMeHTaTUBHOI aHTMOKCH/JJAHTHOI CUCTeMM Ta Y4acTb iHIIMX CUrHajabHUX mnocepedHukiB (ADK, ioniB kanblito, NO) y peanizanii ctpec-
TIPOTEKTOPHOTrO BIIMBY ek3oreHHoro CO. Ilpu ppomy g5 oniHkd 3miH BMicTy NO, ADK i pefjokc-romMeocTasy BUKOPUCTOBYBaIU KOpeHi
IHTaKTHUX [IPOPOCTKIB MILIEHULL], sIKi € 3pYYHOI0 MOZeJUTIO /s I0CIi/IKeHHS «IIBUAKHUX» BifiToBizel Ha ek3oreHHi BIUMBY [92, 126]. 30kpeMma,
LSt MO/ie/Tb IIMPOKO BUKOPUCTOBYETHCS JiJIs1 JOC/Ti/KEHHSI TIPOLECIB, TTOB’A3aHUX 3 epeKTaMM N03aK/IiTHHHHUX ()OPM IepOKCH/ia3H, YTBOPEHHIM

CYIIepOKCH/IHOTO aHiOH-PaZiiKasa, OCKIbKY JO3BOJISIE BU3HAUATH 1{i TOKa3HUKYM MeTOoZlaM{ HepyHHIBHOro KOHTpoJIo [126].

4.1. Marepiasi, yMOBH i MeTO¥ A0C/Ti/KeHb
Hacinns nuienuti copty [Jockonana reHepauii 2018-2019 pp. 6yno HajjaHO Ajisi eKCIIepUMEHTIB CHiBPOOITHHMKamMu [HCTHTYT
pocimHHMLTBA iM. B.SA. FOp’eBa HAAH Ykpainu (opuriHatop copty). 3epHiBKM 3He3apaxyBaau 6% H202 npotsrom 30 XB, MOTiM IPOMUBAIA
[MCTUIOBAHOIO BOJOIO i mpopolyBand y TempsiBi 3a Temriepatypu 20°C BIPOAOBX YOTHPLOX [i6 Ha BOZOMPOBiAHIM BOAi, ouMineHii 3a
[IOTIOMOT00 CHCTEMH BOJOMIATOTOBKY, 10 BK/IOYae B cebe (ibTp MexaHIYHOTO OUMIIEHHS, BYriIbHMH (inbTp i HamiBIPOHMKHY
3BOPOTHOOCMOTHYHY MeMOpaHy 3 po3MipoM KOMipKH 1 HM.
YoTrpro60Bi eTionboBaHi MPOPOCTKY BHUKOPUCTOBYBAIW AjIsl [OCTI/PKEHHs BIUIMBY [OHODIB Ta30TpPaHCMITEpiB Ta CTPECOBHX
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(iTOropMOHIB Ha TeIUIOCTiMKiCTh i (yHKLIOHyBaHHS CTpec-TIPOTeKTOpHUX cucTeM. SIK soHOp CO BUKOPHCTOBYBalM IeMiH Y KiHLIEBUX
KOHLIeHTpaisix Aianasony 0,05-50 MKM.

TTpopocTKH MifiaBaay yIIKO/KYIOuOMy NPOrpiBy y BOASHOMY yJbTpaTepMocTarti 3a TemnepaTypu 45°C npotsirom 10 xB [92]. dani
X TIEPEHOCHITM HA OYMILIEHY BOJOIMPOBIZHY BOAY i BUTPUMYBAJIM MPOTIrOM TPhOX Ai6 3a Temmeparypu 20-22°C Ta ocsitiensst 6000 JK fist
OLIIHKM BiIHOCHOI KiJIbKOCTi MPOPOCTKIB, 1110 BWXXUIH. [0 TaKKX BiZIHOCH/IM NIPOPOCTKH, L0 He Majld BUPOKEHHUX O3HaK HeKPO3y Ha JIMCTKAXx i
36epiraau 3patHicTb 40 pocTy. Temmeparypy i wac TporpiBy MpOpPOCTKiB BUOWpanM y TOMEpefHIX AOCTiZax TakUM YHWHOM, 106 y
KOHTPOJIbHOMY BapiaHTi BIKUBaHICTh CTaHOBH/IA O613bK0 50%.

CraH MeMOpaH K/IiTHH KOpeHiB OL{iHIOBa/nH yepe3 24 roj Mmic/is YIIKOPKYFOUOro MporpiBy 10 BUXO/Y PEUOBHH, L0 MOT/IHHAIOTH B
ynbTpadionerosiii (Y®-B) uacTuHi criekTpy (TiepeBaKHO BiIbHUX HykaeoTuAiB) [123]. KopeHi iHTaKTHMX TMPOPOCTKIB 3aHypIOBalId Y
CTaKaHUMKH 3 [UCTHILOBAHOI BOZAOIO Ha 1 TOf, MiC/Ist 4YOro BiZOKPEMJIIOBA/IM Bifi TPOPOCTKIB i 3BaykyBanu. ONTHUHY T'yCTHHY iHKyOaLifiHOro
po3urHy Bu3Hauanu npu A252 i A264. Buxij peuyoBHH OLHIOBAIM B YMOBHUX OJUHULAX SIK CIIBBIJIHOLIEHHS ycepeJHeHOI Be/JUYUHHU,
BUMIpSIHOI 1IpY BKa3aHUX JIOB)KMHAX XBUJI, 10 MaCcH KOPeHiB i BUpa)ka/li y BifICOTKax A0 BeJIMUMH, PO3pax0BaHUX /JIs1 KOPeHiB MPOPOCTKIB, 1110
He 3a3Ha/Ii YIIKO/KYIOUOro MpOrpiBy.

[nist Bu3HaueHHst poaykTiB [1OJ], 110 pearytoTh 3 2-TiobapbiTypoBoI0 KHCI0TOIO (TiepeBakHO M/IA), KOpeHi MPOPOCTKIB MILIEHULi
abo mucTKM apabiforcrcy roMoreHisyBany B peakiiiHOMy cepefioBuii, o mictuno 0,25%-By 2-TiobapbiTypoBy kuciory B 10%-ii TXO,
rOMOreHaT BUTPUMYBa/IM Ha KUIUIsA4iit 6ani npotsirom 30 xB. ITicsist 1jporo rmpobu pisko oxosopKyBan i neHTpudyrysanu 15 xB npu 10000 g.
OnTUYHY TYCTHHY CylepHaTaHTy BH3Hauaau npu 532 HM (MakcuMyM cBitionornuHaHHs M/IA) i 600 HM (17151 TonpaBKu Ha HecrieLudiyHe
cBiTnonoryiHaHHA) [65]. IToKa3HUK BUpaXkanu y HMOJIB/T CHPOI MacH.

Ipu BU3HAUeHHI aKTUBHOCTi aHTUOKCUAAHTHUX (hepMeHTiB — cynepokcygaucmyTasu (CO/, KO 1.15.1.1), katanasu (K® 1.11.16) i
rBasikommepokcrzasu (K@ 1.11.1.7) — HaBaKKM KOpeHiB MieHHLi abo JMCTKIB apabigorcucy romoreHisyBamy Ha xonofi B 0,15 M K,Na-
toccaraomy 6ydepi (pH 7,8), o mictus EATA (0,1 MM) i gitiorpeiiron (1MM) [82]. [lns aHami3y BUKOPHUCTOBYBaIM CyIepHATaHT ITiC/s
LeHTpudyryBaHHs romorenaty rpu 8000 g mporsirom 10 xB mipu 4°C.

AkrtuBHicTs tpro3osmbHOI COJl BusHauanu npu pH 7,8, BUKOpHCTOBYIOUM MeTOf, 10 6a3yeTbCs Ha 3[4aTHOCTI (epMeHTy
KOHKYPYBAaTH{ 3 HITPOCHHIM TeTpa3oJiieM 3a CynepoKCHAHI aHiOHH, siKi yTBOPIOIOTHCS 3a aepobHoi B3aemopaii HAI-H i denasunmerocybdary.
OnTUYHYy T'YCTHHY BUMIpIOBa/IM 3a JIOBXMHM XBWIi 540 HM ¥ BUpakald B YMOBHMX OAWMHMLX/(I CMpOl Macu XB). AKTHBHICTb KaTaiasu
a”amizyBanu ripu pH 7,0 3a KiJbKiCTIO TIEPOKCHY BOZAHIO, PO3K/IaZeHOTO 3a OZMHUIII0 Yacy i BHpakanud B Mmoiab H202/(r cupoi macu XB).
AKTHBHICTb PO3UMHHOI BHYTPILIHBbOK/IITHHHOI MEPOKCH/Aa3u BHU3Hauaad, BUKOPHCTOBYIOUM sIK JIOHOpAa BOJHIO TBasikoj, a sIK cybcrpar —
TNIepOKCHZ, BOAHIO. Brpakanu nokasHUK B MKMOJIb IBasKoJIy/(I' CUpoi MacH XB).

Bci gocnmigu mpoBogmmuchk B 4-5 KpaTHOMY 6ionoriuyHOMy MOBTOpEHHI i KOXKeH He3asle)kHO BifiTBOproBaiu 3-4 pasu. HaBaxku

POC/IMHHOrO MaTepiany BigOupanu ijoHalMeHIe 3 6-7 pocyvH. [/t OL[iHKM BW)KUBAHOCTI POC/IWH TiC/s [l TEIJIOBOTO CTPECy, Y KOXXHOMY
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BapiaHTi gociify Oyno He MeHme 30 3pa3kiB POC/JIMHHOTO MaTepiamy. Y eKCIepUMeHTaX 3 BH3HAuYeHHs1 0i0XiMiUHMX TOKa3HUKIB
BUKODHCTOBYBA/IU /151 KO>KHOTO 6i0/I0TiYHOT0 MOBTOPEHHsI BAKOPHCTOBYBA/IN Cepe/iHI0 Mpoby He MEeHI HiX 3 LLIeCTH POC/IUH.

CratuctiuHa 00poOKy AaHWX, OTPUMAHMX TiJi 4ac eKCIIepPUMEHTIB, MPOBOJW/IN 3a [JOMOMOrOI0 MPOrPaMHOr0 cepefoBHilia R
(octanns Bepcist 4.0.3 Big 10.10.2020) 3 BukopucTaHHsIM 0a30BUX (YHKLiM (TakeT Stats) Ta CreL{iabHOTO CTAaTUCTHYHOIO TIakeTy psych
(‘psych’, 2020). Bisyamizamisi pe3ysibTaTiB eKCIlepHMEHTIB IIpOBeZileHa 3 BHKOPHUCTAaHHSIM ¢gplot2 (makeT njisi cTBOpeHHs1 rpadiku B
R)ab6orpadiunoro dyHkiionany MS Excel 2016.

[ns oLiHKM pe3y/bTaTiB eKCllepUMEHTIB BUKOPHCTOBYBABCS psifi CTAaTUCTMUHMX KputepiiB: Tect Illamipo-Binka nssi mepeBipku
HOPMaJILHOCTI po3Mmofiny, TecT BaprtieTra [yl mepeBipkM IOMOreHHOCTi Aucrepciii, t-kpurepiii CT’rofieHTa, HellapaMeTPUUHUM KpuUTepii
VYinkokcona, F-kpurepiii @imrepa a Takox JucrepciiiHuii aHami3. Ha pucyHKax i B TabnMIsiX HaBeJieHi cepe[jHi 3HauYeHHsI Ta iX CTaHAAPTHi

noxubku. Kpim crenianbHO BiJ3HAUEHWX BWIIAZKIB, OOrOBOPIOIOTBCS pe3yJbTaTH, [OCTOBipHI mpu P

4.2. ®eHoMeHoJI0TiA BIUTMBY AoHOpa CO remiHy Ha TeIUIOCTIHKICTH MPOPOCTKIB MIIEHHUL

O6pobka remMiHOM MifiBHIIyBaia BIKUBAHICTH MPOPOCTKIB MILIEHUL ITiC/Is YIIKOKYOUOro nporpiBy (puc. 6, a). TeHzeHwist [0
Ti/IBUIIeHHs TeIUIOCTIMKOCTI MPOPOCTKIB Bifj3Hauasnacs 3a BIVIMBY MiHiMa/IbHOI A0CTipKyBaHOI KoHLeHTpawii — 0,05 MxM. Biporiguuii edekr
criocTepiraBcst py BUKOpUCTaHHi loHopa CO B KOHLeHTpaLlisix Aianasony 0,5-10 MkM. Buija koHueHTpatisi reminy (50 MKkM) 3axucHoi Aii He
yrHWIA. Y TI0JAMbIINX eKCIIepUMeHTaX reMiH BUKOPUCTOBYBA/IN B KOHLIEHTpaLii 5 MKM, sika 6y./1a HalbibI e eKTHBHOFO.

O6pobka npopoctkie 10 MKM remoriob6iHoM He BIUIMBaja Ha ix TerwiocTidkicts (puc. 6, 6). IIpu 1jboMy remor/obiH, Kl Mae
3paTHicTh 3B’s3yBaT CO, B KOMOiHaL[il 3 TeMiHOM TOBHICTIO YCYBaB CTPeC-IIPOTEKTOPHY [Iif0 OCTaHHBOTO. Lle CBifUMTE Mpo Te, 10 edekTH
reMiHy cripuuvHeHi Horo fieto came sik foHopa CO i He MoB’s3aHi 3 MOX/IMBUM BIUVIMBOM iHIIMX MPO/YKTIB peakliii, 10 yTBOPIOIOTHCS TPU

2+
TepeTBOPEeHHi reMiHy reMokcureHasoro-1 (ionu Fe  Ta 6iniBepaun) [146]. [Jns 04aTKOBOTO MiATBEPKEHHS 3B’s13KYy e(eKTiB reMiHy came 3
yrBopeHHstM CO mopiBHIOBanu Horo BIUMB 3 fieto FeSO4.

ITpoTsirom nepiioi f00M MicC/s yIIKOZKYHOUOro MPOrpiBy MPOPOCTKY 3a/HLIAMKMCS XUBUMH, IX TIOLIKO)KEHHS He Bi3yasli3yBanucs.
OpHak BIUMB cTpecopa 6isbir HixXK Ha 80% MOCH/IIOBaB BUXi/l 3 KODEHIB PEUOBHH, L0 MOr/IHHAIOTE B Y®-B obmacti. O6pobka mpopocTKiB

remMiHOM 3MeHIITyBasna 1ieit edekt Maike Ha 30%, 1110 CBiUMTE PO MeMOpaHO-NIPOTeKTOPHMU# BrimuB foHopy CO.
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Puc. 6. Bruiie reMmidy Ha BWKUBaHICTB (%): a - KOHLIEHTpaLliiHa 3a/1e)KHiCTh TIPOTEKTOPHOTO edeKTy reMiHy; 6 - HiBetoBaHHS eeKTy reMiHy
ckaBeHpkepoM CO remorno6iHoM: 1 - KOHTposb; 2 - reMiH (5 MKM); 3 - remor/io6id (10 MkM); 4 - remiu (5 MKM) + remorno6in (10 MKM).

Uepe3 [00y Mic/is YIIKOKYHOUOro mporpiBy BMicT mpoaykty ITOJI MIIA B KOpeHsiX MPOPOCTKIB y KOHTPOJIBHOMY BapiaHTi
36isbIyBaBcst 6isbin HiXK Ha 40%. O6pobKa MPOPOCTKIB reMiHOM 3HAUHO 3MEHIIYBasIa OKHC/TFOBA/IbHI MOMIKO/PKEHHSI, TIPO {0 CBiJUWTH JIUIIe
HeBeJIMKe MifiBUIlleHHs1 BMicTy M/IA B KOpeHsIX IPOPOCTKIB Bi/NOBiHOT0O BapiaHTa.

OTpuMaHi pe3y/nbTaTH CBif4aTh MPO MO3UTUBHUN BIUIUB 0OPOOKM MPOPOCTKIB MILIEHHUIi FeMiHOM Ha iX TeruiocTiikicTb. Liel edekT
NposIB/ISIBCSL B 30epeXkeHHi LiinicHOCTI MeMOpaH, sika BU3HAua€ThCsl 3a BMXOZOM DEYOBMH, L0 MOIVIMHAIOTH B yibTpadionerosiit obnacti
CIeKTpa, 3MeHIIeHHI OKUCHIOBA/IbHUX TOILKO/KeHb (BiICyTHOCTI 3HaUHOro HakomuueHHs1 M/IA) MOpiBHSHO 3 KOHTPO/JILHUM BapiaHTOM Ta B
TMi/IBUIIEHHI iHTerpasbHOrO MOKA3HWKA — BIDKMBAHOCTI MPOPOCTKIB uepe3 3 J0OW MiC/isi YIIKOAXKYrOUOro mporpiBy (puc. 6). € migcraBu
CTBep/pKyBaTH, L0 CTPec-MpoTeKTOPHi edeKTH reMiHy B yMOBaX HaIllMX eKCIlepUMeHTIB IoB’s3aHi 3 Horo giero came sk goHopa CO. fx
3a3HayasI0Cs, 3aXUCHUI BIUIMB Ha TIPOPOCTKY IIPH TiNepTepMii MOBHICTIO yCYBaBCsl CKaBeH/PKePOM MOHOOKCHAY ByIJIeLjto reMoriobiHom. Kpim

2+
TOro, peJlOKC-aKTMBHMI TMPOAYKT peaklii poskaajaHHs remiHy - Fe , gk mokasanu criellianbHi fgociaifu 3 BukopucTaHHsAM FeSO4 y
KOHLIeHTpaLlii 5 MKM (eKBiMOJISIpHili KOHL|eHTpaLlil reMiHy), He BI/IMBaB Ha CTaH MeMOpaH K/IiTHH KOPEeHiB Ta BI)KUBaHICTb TPOPOCTKIB Mic/s
2+
niporpiBy (#uB. 1. 3.2. i 3.3). Cnij 3a3HaunTy, 1j0 coi Fe  BUKOPUCTOBYIOTHCSI B eKCIIepUMEeHTaXx SIK areHTH OKUCHIOBa/ILHOTO cTpecy. OfiHakK,

sk Oysi0 MokaszaHo pawirie, pu 06pobii mpopocTkiB muieHnti FeSO4 BUK/IMKaB TMOMITHHE MPOsiB eeKTy OKHMCHIOBAJBLHOTO CTPECy Y

KoHLeHTpaLlii 5 MM [165], To6TO Ha Tpu MOPS/KY BULLiN Bifi Ti€l, 110 BUKOPUCTOBYBAJIacs B HALLMX eKCIIepUMeHTax.

4.3. Biiius aoHopa CO Ha cTraH (hepMeHTaTHBHOI aHTHOKCH/JAQHTHOI CHCTeMU

Edexry migBuILieHHs Mif BIZIMBOM eK30TeHHOTO MOHOOKCHY BYTJ/IEIF0 aKTUBHOCTI aHTHOKCH/JAHTHUX ()ePMEHTIB y POC/H Pi3HHX
TaKCOHOMIUHHUX IpyI, 0COOIMBO y CTPECOBMX YMOBaXx, BHSIB/IEHO y psfi gociimkeHb [38, 117, 169]. Crmip Bif3HauuTH, 10 B KOHTEKCTI
CTifKOCTi POC/IMH /0 TinepTepmii, BI/IMB JOHOPiB MOHOOKCH/Y BYTJIEL[FO Ha CTaH ()epMEHTAaTHBHOI aHTHOKCH/JAHTHOI CUCTEMH JI0 L[bOTO Yacy
crieljia/ibHO He JOC/ipKyBaBcs. ToMmy 6y/0 AOL{IBHUM [OCTIAUTH BIUIMB eMiHy Ha aKTHBHICTh K/IFOUOBHMX aHTHOKCHZAHTHHX (DEPMEHTIB B

3BUYAWHUX YMOBAX i MiC/Isl YIIKOPKYHOUOTO MPOrpiBy MPOPOCTKIB.
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OO6pobKa MPOPOCTKIB reMiHOM BUK/IMKana MiJBullleHHs: akTUBHOCTI CO/] y KOpeHsiX, AOCTOBipHUI edeKT Bif3HauaBcsi uepe3 24
rogvH micsisi modarky BrumBy goHopa CO (tabs. 3.1). ITicis mporpiBy y KOHTPONBHOMY BapiaHTi aKTHBHICTH ()epPMEHTY iCTOTHO He
3MiHIOBasacs, a y BapiaHTi 3 06po0OKoro reMiHOM 3HIDKyBasacs i Oy/a Ha piBHi BifjlIOBifiHNX 3HaueHb KOHTPOJIIO.

TenpjeHLis [0 MifBUILEHHsS aKTUBHOCTI KaTanasy miJ, BIIMBOM JoHopa CO Bif3Hauanacsi Bke uepe3 4 TOAWHU INC/IS 1OYaTKy
00pobkH, a 0 24 rop 36inbluieHHsT akKTUBHOCTI (epmeHTy 6ys10 6inbin ictotHuM (Tabs. 2). YIIKO[KYyHOUMi MPOrpiB BUK/IMKAB 3HIDKEHHS
aKTUBHOCTI KaTa/la3u siKk B KOHTPOJi, Tak i mpu o6poOii AoHOpoM MOHOOKcHAy Byriewo. OpHak, y Bapianti 3 CO abcomoTHa BelUuMHA

aKTUBHOCTI (bepMeHTY OyJia BULLOKO, HIXK Y BiJIOBiJHOMY KOHTDOITI.
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AKTHBHICTb aHTHOKCH/IJaHTHHX ()epPMEHTIB y KOpeHsIX

NPOPOCTKIB MileHNIi PH 00po6Iii remiHOM Ta Jii TerI0BOro crpecy

Tabnuys 2.

Dasa excriepUMeHTy
BapianT Uepes 1 rog micsist moyatky Uepes 4 rog, nic/is noyarky UYepes 24 roy mic/isi moyaTKy UYepes 24 rop micns
06poOKHU reMiHOM 06po6KH reMiHOM 06po6KH reMiHOM VIIKO/PKYIOUOr'0 TIPOrpiBy
CO/l, yM. o4./(r cHpoi peuOBHMHHM XB)
KoHTposb 17,9 £ 0,30 18,6 + 0,32 18,9 + 0,33 19,2 £ 0,52
T'emin (5 MKM) 18,9 + 0,37 20,3 +£0,41 24,4 + 0,46 19,6 + 0,60
Karana3a, mmoss H202/( T cupoi peuoBUHU XB)
KoHtposb 0,693 + 0,012 0,682 + 0,014 0,667 + 0,016 0,492 + 0,010
TemiH (5 MKM) 0,756 + 0,014 0,779 + 0,017 0,814 + 0,024 0,566 + 0,014
['BasiKO/IIIepOKCH/ia3a, YM. 0A./( T CUpOi peyoBHHHU XB)
KoHTponb 1,92 + 0,06 2,01 £ 0,05 2,06 + 0,08 2,34 £ 0,06
Tewmin (5 MKM) 2,12+ 0,05 2,23+ 0,06 2,72+0,04 2,83 + 0,06

AKTHBHICTb BHYTPIIlIHBOK/IITUHHOI PO3YMHHOI MEPOKCH/IA3M IMi/| BIUTMBOM 0OpOOKM KODEeHiB TeMiHOM JOCTOBIipDHO MiZIBUIL[yBasiacs

yepe3 24 rog (tabs. 2). YIIKO[KYHOUH#it PorpiB BUK/IMKAB HeBesMKe 301/bleHHs] aKTHBHOCTI PO3UMHHOI TePOKCH/ia3u B KOHTPOIi. Y BapiaHTi

3 floHopoM CO aKTHBHICTb (hepMeHTy 3MiHIOBajacs HeCyTTeBO. IIpu 1jbOMy abCOJIFOTHI Be/IMYMHHM aKTHBHOCTI IEPOKCH/A3U Y BUIMAJKY 3

06po6KOF0 TIPOPOCTKIB reMiHOM 6yJiH JOCTOBIPHO BHILi, HIX y BiJIOBi{HOMY KOHTDOTI.

TakuM 4MHOM, 06po6Ka NPOPOCTKIB MILIEHHL]i JOHOPOM MOHOOKCH/]Y BYTJIELIFO FeMiHOM iH/[yKyBajia PO3BUTOK X TeTJIOCTIHKOCT.

CTpec-TIpOTEKTOpPHA [iisl TeMiHy sSK /JOHOpa MOHOOKCHAY Byrjemto Oyna crerpdiuHoro. BoHa ycyBamacsi ckaBeHmpkepom CO

remoryiobinom. Kpim Toro, iHIINi peflOKC-aKTHBHHUI TPOAYKT pO3K/afiaHHs reMiHy — ionu 3amisa (II) — B eKBiBaJIeHTHUX KOHLIEHTpALlisiX He

BIUIMBA/IY Ha TEIUIOCTiMKiCTh MPOPOCTKIB MIeHUL]i.

OpfHi€l0 3 TIPUYMH CTpec-TIpoTeKTOpHOi Aii ZoHopa CO Ha TNPOPOCTKM TIIIEHWI]i, WMOBIpHO, € akKTHBaLisi (epMeHTaTHBHOL

aHTI/IOKCI/I,E[aHTHO'l' CHUCTeMHU.
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5- BIUTUB ®OJIIAPHOI OBPOBKHY POCJ/IMH MIITEHULII ITY TPECITMHOM I CIIEPMIHOM HA
®YHKIIOHYBAHHS iX TPOTEKTOPHUX CUCTEM 3A YMOB IIOCYXHU

Huni Bifomo, 1110 mosliaMiHu € MyIbTU(YHKI[IOHABHUMU CTI0/IyKaMu i 6epyTh yuacTb y Garathox (iziosoriudHux mporjecax pizHHX
IpyN OpraHisMiB, y TOMy UMC/i BUIMX POCIWH. 30KpeMa, MiZiTBep/pKeHa iX po/b B TaKMX K/IIOYOBHX IpoliecaX, sIK MOALN K/IITHH, pU30reHes,
embpioreHes, 3anuieHHs], iHiujalist L{BiTiHHS, yTBOPeHHs 3aB'si3i, Ao3piBanHs wiogie [11, 13, 76]. OcobnvBe 3HaUeHHs MO/TiaMiHK MaOThb ISt
aganTayii pocivH [0 il HeCHpUSTAMBUX YMHHMKIB. YacTKOBO NMpPOTEKTOPHA pOJ/b MOJiaMiHiB MOB’si3aHa 3 iX B/IACTUBOCTSMU OPraHiuHMX
KatioHiB [43, 84]. [IpumnyckaroTh, 1[0 3B'A3yBaHHS KATiOHIB [0/1iaMiHIB 3 BiJ’€MHO 3apsi[pKeHUMH GiTKOBUMHU MOJIeKy/iaMu abo HyK/IeIHOBUMHU
KUCJIOTaMM He TifbKU 3axMIlae ix Bif po3mazy 3a paxyHOK npurHiueHHs aktuBHocti JJHKa3, PHKa3 i mporeas [105], a ¥ crnpuuunse
chopmyBanHs 6ibIl edheKTUBHOT KOH(OpMaLii MakpoMoJieky: [13].

BogHouac nosyiaMmiHg yepes CK/1a/jHi MeXaHi3MU iCTOTHO BIUIMBAaKOTh Ha PeJJOKC-TOMeOCTa3 POC/IMHHUX K/IITHH i 3/jaTHi 3MeHIIyBaTH
PO3BUTOK BTOPHMHHOTO OKHCHIOBA/ILHOTO CTpecCy, CIPUUYMHIOBAHOTO Ji€l0 CTPecoBUX UMHHUKIB. OTpumaHi faHi sSIK Tpo MpsAMHUI
AQHTUOKCH/IQHTHUH BIUIMB TOJTiaMiHiB, 3yMOB/EHUH iX 3[aTHICTIO 3B’s3yBaTHW BilbHI pafukamu [164], Tak i mpo omocepegkoBaHi edexTy,
TOB’s13aHi 3 POPMyBaHHSIM CHUTHAJIB, 1[0 iHAYKYIOTb aHTHOKCHAAHTHY crcTeMy [9]. OfHMM i3 MexaHi3MiB OopMyBaHHSI TaKUX CHTHAIB MOXKe
OyTH Mi[BUILIEHHS] BMICTY MEPOKCUY BOJHIO B Peakllisix OKUCHEHHsI MoJiaMiHiB [i- Ta nosiamiHokcuazamu [136]. Tako)k OTpUMaHO BiZIOMOCTi
PO 3/IaTHICTh €K30reHHHUX MOJiaMiHiB TiABHUIyBaTH akTuBHicTh HAJI®H-oKCcHa3W, 10 Tak caMO TMPU3BOAUTH [0 30i/bLIEHHS BMICTY
akTUBHUX ¢opM KucHio (ADK) [33, 97]. Kpim ADK 3a zil noiiamiHiB y POCIMHHUX KJIITHHAX MO)Ke TIOCHJ/IFOBATHCSI CHHTe3 iHIINX pefjoKC-
aKTMBHMX MOJIEKYJI, 30KpeMa, okcuay asoty (NO). Hanpukiiaz, nokasaHo mBHzKe HakonueHHst NO pocyiMHamu apabifoncucy micist 06pobku
cniepmizfuHoM i criepminom [159]. IyTtpectuH iHaykyBaB reHepariro NO y coi [166]. ®opmyBaHHs ITif BIUIMBOM IOJiaMiHIB CHTHamy, IO
BkIouae B cebe ADK i okcup a3oTy, MOXKe TPHU3BOJUTH /0 TIOCH/IEHHsS eKCIpecii reHiB aHTHMOKCHAATHUX (ePMEHTIB Ta MifBUII[eHHs
AKTUBHOCTI BiIMOBiZHMX eH3uMiB [136].

KpiM BIUIMBY Ha aHTHOKCH/JAHTHY CHCTeMy, IO/iaMiHM 3/]aTHi IIOCH/IIOBATH HAKOIMUYEHHsI HU3bKOMOJIEKYJISIDHUX CIIONYK, SIKi
BBa)KAIOThCSl CYMiCHUMM OCMOJTiTaMH, 30KpeMa, rpoJiiHy [68, 129] ta nykpis [140]. Tako)X BCTaHOBJIEHO, 1[0 MOTiaMiHA MOXYThb iHIYKYBaTH
CHTIHaJl, 1[0 CIPHUMHSE 3aKpUBAHHSA NMPOJWXiB y pociuH [149], Ta BUCTymaTtd y poni MoCepefHHKIB y peasisalil MpoAWXOBUX edeKTiB
abcrm3oBoi kuciotH [32].

Bigomo, 1110 BHAC/TiIOK I7106a/bHUX KTIMAaTHYHUX 3MiH Y CBIiTi Bif0yBaeThCs 30i/bIIeHHS YaCcTOTH i TpUBajoCTi mocyx [59]. OxHum
i3 HaC/MiZKIB BIVIMBY MOCYXH Ha POC/IMHM € rocuieHHs yTBopeHHs1 ADK B xopomiactax i MiToxoHzApisx [8]. 3Bakarour Ha 1ie, eK30reHHi
BIUIMBY, 10 iHAYKYIOTb QHTHOKCUJAHTHY CHCTeMy, PO3I/I[Al0ThCs SIK NMPUHOMHU MiJBUILEHHS MOCYXOCTilKicTi poc/iMH. 3araabHOBifiOMO
TaKOX, L0 YMHHUKH, sIKi MOCUTIOIOTH HAaKOMMYEHHs OCMOJITIB, TeX MOXXYThb IiJJBUIIYBaTH MOCYXOCTIMKiCTb pocivH [128]. 3pemrroro,
B&)K/IMBMM MeXaHi3MOM IOCYXOCTIiHKOCTi pPOC/IMH € peryssiisi (yHKIiOHyBaHHSI NMPOAMX0Boro amapary [12]. Jlo Bcix BKasaHMX IIpOLIeCiB

MOXYTb OyTH IpHUUeTHI NoiaMiHy, 1110 /A€ MiCTaBy 04iKyBaTH MPOSIB IX CTPeC-NPOTEKTOPHOTO BIUIMBY Ha POC/IMHHU 33 YMOB MOCYXH.
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Ha npukiazii poc/ivH pi3HUX TaKCOHOMIUHHMX TPYI BCTAHOBJIEHI e(eKTH MiZBUILeHHs] eHJ0TeHHOr0 BMICTy MoiaMiHiB y BiANoBiAb
Ha [Iil0 CTpecopiB, 1[0 CIIPUUHHSIOTH 3HEBOAHEHHs K/IiTHH, 30KpeMa, IOCYXy Ta 3acosieHHs [26, 69, 138, 144]. HakomyueHO 3HaYHMM 06CsST
JlaHUX 110710 BIIMBY eK30TreHHUX MoliaMiHiB Ha CTiliKicTb pociuH Ao 3HeBOHeHHs. Tak, [10KasaHo, 10 JoflaBaHHsI IIyTPeCLiUHy B cepe/loBUILle
KyJIbTUBYBaHHsI KJITHH KapToruti B mpucytHocti TTED 8000 migeuigyBano ix BrkuBaHicTh [145]. OOGpo6Ka KOHIOLIMHU CIIEPMIHOM Tiepe
BrumBoMm [TET" 6000 cripusina 36epexxeHH:0 myty xopodinis [49] Ta pocty pocius [109]. Ha mpopocTkax MiieHuMIli okasaHo, 1jo obpobka 1
MM MyTeCIMHOM i CriepMiHOM 3MeHIIyBaja iHTibyBaHHSI POCTY, CripuuuHiOBaHe fieto 12% ITET 6000 [7]. Ilpu upomy obupgBa momiamiHu
TioTiepe/Kaiy CHPUYMHIOBaHI OCMOTHYHHAM CTpPecoM edeKTH 3HIDKEeHHS aKTHUBHOCTI CyTepoOKCHIJMCMYTasH i PO3BUTKY OKHCHIOBa/lbHOTO
cTpecy B IIPOpPOCTKax. BoAHOYAacC MyTpeciyH CIpUsB MiJIBUILEHHIO BMICTY IPOJIiHY, a CllepMiH — KiIbKOCTi (h/1aBOHOIAIB, 1[0 NOT/IHMHAIOTE B
obsacti YO-B.

Bigomo, 1m0 edeKTH MoCyXu Ha MOZEJbHUX CHCTeMaxX Ta iHTaKTHHUX POC/IIMHAX MOXKYTb iCTOTHO Bifpi3HSTHCS, OCKITbKH peakLiist
POC/IMHHOTO OpraHi3My Ha OpaK BOJIOTM peasli3yeThCsi B pe3yJibTaTi B3aeMozil pisHux opraHiB i cuctem [59]. ITpore 6inbiuicTs ¢isionorivnux
edeKTiB MostiamiHiB JOC/TipKyBaacs lepeBa’kHO B MO/Ie/IbHUX eKCIlepuMeHTax 3 BUKopucTaHHsM [1ET, yacrille Ha eTionbOBaHMX MPOPOCTKAX.
BB nosiamiHiB Ha MOCYXOCTiHKIiCTh iHTaKTHHX POC/IMH B YMOBaX, HaO/IMKEeHUX [0 PUPOAHKUX, BUBYABCS JIMIIE Y MOOJMHOKUX poboTax.
Tak, MokasaHo, 1110 06mpucKyBaHHs pocauH mueHuti 0,1 MM MyTpeclMHOM Mi/jBUILYBalO iHTEHCUBHICTb ()OTOCHHTE3y 3a YMOB MOCYXH, a
TaKOX 3HIDKYBaJIO BMICT TPOJIiHY i migBUIyBano BMICT LyKpiB y ymctkax [75]. IIpore BMicT ocMoOsiTiB y AaHiii po6oTi po3paxoByBaBCs Ha
CHUDY PEuOBHHY, 110 He [J03BO/ISIE OAAHO3HAUHO TVIYMAa4yUTH pe3yJbTaTH Jyist 06’€KTa, 110 3a3HaBaB 3HeBOAHeHHs. Ha poc/MHax pucy 3a ymoB
TOCYXU B IPYHTOBiM Ky/bTypi MokasaHo mocuieHHs acuMmissigii CO2 Ta MiJBUILEHHS] BMICTy TMPOMiHY i (eHOMbHUX aHTUOKCHIAHTIB Mif
BIUIMBOM myTpecuuHy i (6isbimor0 miporo) crepminy [64]. Ilepeamnociera obpobka Hacinus coi 0,2 MM criepMiHOM MifBuILyBana BMicCT
(hOTOCUHTETHYHUX IIrMeHTIB, KilbKiCTh LIyKpiB, aHTOLiaHIiB i (eHONBHUX CHOMYK Yy JIMCTKAax 3a yMOB IpupogHoi mocyxu [58]. IIpore ni
pe3y/bTaTH OTPUMaHi y He(haKTOPOCTaHMX MOJIbOBUX YMOBAx.

Y 3B’M3Ky 3 BUK/JIAJ€HHM, MeTO poboTH Oyno focmifykeHHs BIUIMBY (omiapHOi 0OPOOKM POCIMH TMIIEHHMI MyTPECLHOM i
CrepMiHOM Ha CTiHKiCTh /10 TIOCYXM B YMOBAax JjiabopaTOpHOI IPYHTOBOI Ky/ibTypu. Y poOOTi OL[iHIOBa/M Taki iHTerpaibHi mapaMmeTpH, siK
iHTEHCHBHICTb POCTY POC/IVH, BOJHUH /edil{UT, BMiCT ()OTOCHHTETHYHHUX ITIrMEHTIB, a TaKOXX piBeHb OKHUCHIOBAJIbHUX TTOLIKO/PKEHb Ta BMICT
HHU3bKOMOJIEKY/IIPHUX [IPOTEKTOPIB — MPOJIiHY, LYKPiB i (h1aBOHOIAHKX CIIOMYK y JIUCTKAX.

5.1. Marepianu i meTogu

7151 gocnifiykeHb BUKOPHUCTOBYBAIM POCIMHU 03UMoi M'sikoi menuti (Triticum aestivum L.) copty [lockoHasna, sIKi BUPOIIyBamiu B
IUIACTUKOBHX KOHTeiiHepax (IPyHT YOpDHO3eM THIOBHMH Ba)XKOCYIJIMHUCTHI). Bonoricte cyberpaty — 70% Big IIB, ocBit/ieHHs — 7 KIIK,
¢doronepuog — 15 roa, Temmepatypa 25/20° C (zeHb/Hiu). [Tepes; CTBOpEHHSIM YMOB MOCYXH POCJIMHY Y Billi 7 Ai6 0ONMpPUCKyBamu po3YMHAME

nyTpecLuHy abo criepMiHy B KoHLieHTpauisx 0,25, 1 i 5 MM, KOHTPO/Ib — 0GNPUCKYBAHHS JUCTU/IBOBAHOO BOZOHO.
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IMTocyxy CTBOpIOBa/lM HPOTSArOM YOTHPHOX /i, MOUMHaKuM 3 8-ro [HS BUPOLIYBaHHS POCJ/IMH, 3MEHIIEHHSM HOPMH IO/UBY 3
TIOCTYTIOBUM 3HIDKEHHSIM BOJIOTOCTi IPYHTY A0 25% Bif moBHOI BomoroemHocti (I1B). Y KOHTpoJi BO/OTiCTh IPYHTY MiATPUMYBAalId Ha PiBHI
70% Big I1B.

UYepe3 4 106U MOCYyXH y TMepIUHX JIMCTKaX BU3HAYaJIH BMICT MaJIOHOBOTO Jia/ibJerify, GOTOCHHTeTUYHHX MirMeHTIB, aHTOLiaHiB,
¢1aBoHOIfB, 1110 MOrIMHAIOTH B 00sacti Y®-B, nposiny i 1ykpiB. Takox OLiiHIOBaaM BeIWUMHY BOAHOTO AediljTy i poCTOBi MOKa3HUKH
Tiepe/; IOYATKOM I1OCYXH i HANPUKIHI eKCriepUMeHTY.

IHribyBaHHsI pOCTY, CIIPMUHHIOBaHE MOCYXO0I0, PO3Pax0ByBaH 3a (OPMYIIOH0:
C,—C, _(EZ_El)
C,—¢,

I= -100%

ne I — inribyBanns pocty (%); C1i C2, E1 i E2 — BignoBifHo, mo4aTKOBI i KiHI|eBi Be/TMUMHU [JOBXKHUHHU HaJI3eMHOI YaCTUHU POC/IHH
y KOHTPOJIbHUX (3 HOpMa/IbHUM MOJIUBOM) i I0C/IiIHUX (T10CyXa) BapiaHTax.

Boguuii fedilyT oLjiHIOBaIN 32 HACHUYEHHSIM BifJOKpeMJIEHHX Bifi POCJIVH JIMCTKIB BOZOIO i BUpa)ka/iM y BifICOTKAX BiJ 3arajbHOroO
BMICTy BOZi11 y CTaHi MOBHOT0 HacuueHHs [1].

[17151 BU3HAUEHHs MPOJYKTIB TepoKcUAHOro okucHeHHs nimifie (I1OJI), mo pearyroTsb 3 2-TiobapbiTypoBOi KHCIOTOIO (TIEpeBaXKHO
MaJsIoHOBU# Aianbzeris — MIIA), poc/MHHUI MaTepiaj roMoreHi3yBaay B peakLiiHOMy cepefoBHIL, 1110 MicTimo 0,25% 2-Tiobapb6iTypoByto
kucnory B 10% TXO, romoreHaT nomiijany B KMIUis4y BogsHy 6aHro Ha 30 xB. ITic/ist 1jboro npo6u pisKo 0X010yKyBaiy i LieHTpryryBaam
15 xB nipu 10000 g. OnTHUHY TYCTUHY CyTlepHaTaHTy BU3Hayvalu MpU JOBXMHAX XBU/Ib 532 HM (MakcuMyM cBitnonoriavHadHs MIA) i 600 Hm
(nJ1 TONpaBKM Ha HecrieLudivne cBiTIOMOrMMHAHHA). Bmict M/IA Bupaxkanu y BificOTKax A0 BMICTY Yy JIMCTKaX KOHTPO/IBHUX pocivH (6e3
TOCyXH Ta 0OPOOKU MoniaMiHaMH).

DOTOCHHTETHYHI IIrMEHTH eKCTparyBajM 3 JIUCTKIB eTaHOJIOM i BH3HaJald IX BMICT cIieKTpooTOMeTpHUHHUM MeTozoM [22].
KinpKicTh MirMeHTIB BUpakalud B MI/T CyXOi pe4oBMHM JMCTKiB. Macy Cyxoi peyOBMHHM JIMCTKIB BU3Haya/aud LUIAXOM BUCYILYBaHHs 3a
Temneparypi (103 + 1°C) fo cranoi Baru.

BwmicT npostiHy B /IMCTKax BU3Ha4a/aM 3 BUKOPHUCTaHHSM HiHTiZIPUHOBOTO peakTHBY, K orucaHo paHire [40] i Bupaskanu B MKMOJB/T
cyxoi macu. CymMapHuii BMICT LIyKpiB B POC/IMHHOMY MaTepiasli BU3Hauaay 3 BUKOPUCTaHHSAM aHTPOHOBOro peakTuBy [170] i Bupakaau B Mr/r
CyXO0I pe4OBUHM.

[lnst BU3HaueHHs1 BMICTy ()1aBOHOIZiB, 10 MarOTh MakCHMyMOM MoOr/jvHaHHsS B Y®-B obsacti, i aHTOLiaHiB HaBaXKKU JMCTKIB
romoreHi3yBam B 1% -omy po3uuni HCl B metaHosni [133]. ITicis yeHTpudyryBaHHsi roMoreHaty npotsrom 15 xB mpu 8000g BU3Hauamu
ONTUYHY TyCTUHY cymepHaranty npu 300, 530 i 657 mm [133, 137]. [Ipum po3paxyHKy BMICTy aHTOLiaHiB BpAaxOBYBaId BeIUUHHY
Hecreru(iuHOro NorauHaHHA 1npu 657 HM. BmicT ¢aBoHOIAIB i aHTOLiaHIB BUpaKanu B YMOBHUX OAUHULIIX sIK BearuuHu A300/r cyxoi Macu

i (A530 - 0,25 A657)/r cyxoi peuoBUHH, BifIIIOBiJIHO.
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52 Bniue nyTpecuMHy i cnepmiHy Ha picT pOC/IMH NIIeHMIi 3a yYMOB IOCYyXM, CTaH NirMeHTHOro amapaTy i BMicT
HHU3bKOMO/IeKY/IAPHUX NPOTEKTOPIiB

[Ticns 4-aeHHOrO BIUIMBY ITIOCYXM BifI3Hauasocs iCTOTHe NPUTHIUeHHsI pPOCTy Ha/i3eMHOI YaCTWHU pocivH (puc. 7, 8). PosiapHa
06pobka IyTpecLiMHOM B YCiX TPbOX JOC/Ti/DKYBaHUX KOHLIEHTpAL|isiXx iCTOTHO 3MeHIIyBaja CIIPUYMHIOBAHE IOCYXOH iHriOyBaHHS pocTy
pociuH. [pu 11boMy 6isbin eekTBHIME Oyiu KoHLeHTpawii 11 5 MM. 3a 06po6KM pOC/THH CIIEPMIHOM TaKOXK CIIOCTEPIranocs oM’ IKILIEHHSI

picrinribytouoro BBy nocyxu, aje foro edekt 6yB cnabimm Big Aii myTpecuuny (puc. 7, 8).

90 r
Clt
70 F
50 |
30 |
0 N
1 S
Kontpoms IlyTpecrmn CrepMin

[Control] [Putrescine] [Spermine]

Puc. 7. InribyBanHs pocty (%) HaZ3eMHOI YaCTHHH POC/IMH MIIEeHMLi 32 YMOB IPYHTOBOI TIOCYXH i Jii IyTpeCcLHy Ta CriepMiHy.

Puc. 8. CtaH poc/vH NieHuLi micsst 4-4eHHOI MocyXu. 1 — KOHTposb; 2 — nocyxa; 3 — rocyxa + mytpecuuH (IIyt, 1 MM); 4 — mocyxa +

nytpectwH (Ilyt, 5 MM); 5 — mocyxa + criepmi (Criv, 1 MM); 6 — mocyxa + cniepmis (Criv, 5 MM).
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Puc. 9. Boguuit gedinuT (%) MMCTKIB MIIEHHULIi 3a YMOB IPYHTOBOI MOCyXH i Ail mytpectuny (I1yt) Ta criepminy (Crim). 1 — KOHTPOb; 2 —

nocyxa; 3 —nocyxa + Iyt (1 MM); 4 — nocyxa + Ilyt (5 MM); 5 — nocyxa + Cnim (1 MM); 6 — nocyxa + Cnim (5 MM).

INocyxa crippuMHIOBa/sa PO3BUTOK OKMCHIOBAIBHOIO CTPeCy B KJITHMHAaX JIMCTKIB, IPO IO CBiAYMTH 3pocTaHHs BMicTy M/JIA Ha

TPeTHHY Bij| 3HaueHb KOHTposto (puc. 10). O6pobKa poCIMH MyTPecLMHOM Iepef MOCYXOK Maibke MOBHICTIO ycyBaia Lieil edekT. 3a Ail

criepMiHy TaKOXK BifI3HauasoCst IIOMiTHe 3MeHILIeHHsI CIIPUYMHIOBAHOTO MOCYXOF0 3pocTanHs BMicTy M/IA y muctkax (puc. 10).

% J10 KOHTPOITIO 3 HOPMATTEHIM

3BOJIOJKEHHAM
[% to control with normal

140

130

120

moisture]

110

100

90

Puc. 10. Bmict MJIA y nuctkax mieHutli (% o KOHTPOJIIO 3 HOPMa/IbHUM 3BOJIOXKEHHSIM) 32 YMOB IPYHTOBOI rocyxu i Ail mytpectuny (ITyt)

Ta cnepminy (Crm). 1 — nocyxa; 2 — nocyxa + ITyt (1 MM); 3 — nocyxa + Iyt (5 MM); 4 — nocyxa + Cnm (1 MM); 5 — ocyxa + Crim (5 MM).

TTig BIIMBOM MOCYXHM CIIOCTEpiranocsi iCTOTHe 3MeHIIeHHsI BMICTy XJ10podiniB y mucTkax (Tab. 3). O6pobka myTpeciiHOM B 060X KOHLIEHTpallisix cripusiia 36epe)xeHH!o ix myity micis

nocyxu. IIpu 1IbOMy BOHa HiBe/IFOBasIa OPYILEHHS CIBBi/JHOLIIEHHST MK BMiCTOM XJI0podisiB a i b, cripiurHioBaHe nocyxoro. 3a gii 1 MM criepmiHy Tak camo BiJ3Hauanocs 36epexkeHHst 6/M3bKOro 0

HOPMa/IbHOTO CyMapHOro BMicTy X/10podiis Ta criiBBiHOuIeHHs a/b. 3axuchuii edekt 5 MM criepmiHy GyB MeHI icToTHUM, aje Biporigxum npu P < 0,05 (Tabr. 3).

Tabauys 3.

BMicT 0TOCMHTeTHYHHUX NMIrMeHTIB (MI/T CyX0i pe4oBHHHM) y JIMCTKAX POC/IMH MIIEHUIi 32 YMOB I'PYHTOBOI OCYXH i Aii MyTpecuuHy

(IIyT) Ta cnepminy (Cnm)
BapianT [Option] X a X b Xna+b Xn. a/b Kaporusoizgn
KoHTposs 9,73 £ 0,29 4,29 £ 0,07 14,02 + 0,36 2,27 2,23 £ 0,06
IMocyxa 5,30 £ 0,20 3,44+£0,11 8,64 + 0,23 1,60 0,91 + 0,03
IMocyxa + Iyt (1 MM) 7,15+ 0,15 3,48 £0,08 10,63 £ 0,17 2,03 1,41 £ 0,09
Iocyxa + Iyt (5 MM) 7,79 £0,19 3,53+0,11 11,32 + 0,22 2,21 1,83+£0,11
IMocyxa + Crim (1 MM) 7,29 £ 0,16 2,97 +£0,09 10,26 + 0,18 2,45 1,40 + 0,08
Tocyxa + Cnom (5 MM) 6,67 + 0,14 3,38 +£0,12 10,05+ 0,18 1,97 1,43 £0,13
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3a il mocyxu criocTepirasocsi 3poCTaHHsI BMICTy TIPOJIiHY y JUCTKax Oibi HK B 1,6 pa3a (puc. 11, A). O6pobka myTpecLHOM,
0co6/MBO B KOHLieHTparii 1 MM, 3MeHiuyBana mposiB Takoro egekTy. TeHzeHLi0 /0 MEHILOro HAKOMHYeHHs! MPOJIHY 3a YMOB IOCYXH

Bifi3Haua/ i y BapiaHTi 3 06po6koro 5 MM criepmiHOM.
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Puc. 11. Bumict nposntiny (A, MKMOZB/T cyxol peuoBUHM) i LyKpiB (B, Mr/r cyxoi pe4oBHHH) y JMCTKAaX POC/IMH IMILEHUL]i 38 YMOB IPYHTOBOI
nocyxu i ail myrpecuyuny (Ilyt) Ta criepminy (CnM). 1 — KoHTposib; 2 — nocyxa; 3 — nocyxa + Iyt (1 MM); 4 — nocyxa + Ilyt (5 MM); 5 —
nocyxa + Crm (1 MM); 6 — nocyxa + Cnm (5 MM).

Mocyxa cnpnYnHana 3MeHLeHHS BMICTY B IMCTKaxX aHTOLiaHiB i (hNaBOHOIAIB, WO NOrAMHatoTb B obnacTi
YO-B (puc. 12). Obpobka nyTpecuMHOM He BMJMBaJsia Ha BMICT aHTOUiaHiB, a cnepMiH cnpuss 36epexeHHIo
6inblioro ix Nyny 3a yMoB NoCyXu, Xo4a Len edekT OyB BiporiaHMm nuwe 3a P < 0,1. BogHo4ac obmasa nosnimMiHm

3MEeHLYyBann eeKT NafiHHA BMICTY (0J1aBOHOIAIB, WO noramHatoTb B YO-B (puc. 12, b).
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Puc. 12. BmicT aHTowiaHiB (A, yMOB. 0f./T CyX0l pedoBUHH) i ()JIaBOHOIAIB, 1110 NOrMMHAOTE B Y ®-B (B, yMoB. 07./T cyxoi peuoBUHH), y
JIMCTKAX POC/IUH MIIeHHULI] 3a yMOB IpyHTOBOI nocyxu i Aii myrpectuny (IlyT) Ta cnepminy (Crm). 1 — KOHTposb; 2 — 1ocyxa; 3 — nocyxa + Iyt

(1 MM); 4 — mocyxa + ITyt (5 MM); 5 — nocyxa + Cim (1 MM); 6 — mocyxa + Cnm (5 MM).
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Omxe, 06pobka poc/IMH ToJiaMiHaAMK YMHU/IA BUPaKEHWH 3aXHUCHUI BIUIMB 32 YMOB MOCYXH, e(peKTH IyTPecLUHy B LijloMy Oy

6i/bl BUpa3HUMH TOPIBHSIHO 3 [i€r0 criepminy. OJHI€I0 3 iCTOTHUX CK/IA0BHX CTPEC-TIPOTEKTOPHOI Aii mojiaMiHiB HarleBHO Moxke OyTu ix

y4acTb y peryssiiii BogHoro obminy. Tak, y BapiaHTax 3 0O6po6KOIO MyTpeclMHOM BiJj3Hauanocs 3MeHILeHHs] BeJIMUMHN BOAHOTO AediluTy B

1,5-2 pazu (puc. 9). Edekr migBuIeHHs BiJHOCHOTO BMICTy BOJH NIPH TIOCYCi Y POC/IMH MIIEHUIIi 32 00poOKY MyTpecHUHOM OyB MOKa3aHUH y

po6oti Gupta i ciBast. [75]. [T03UTHBHUI BIIMB MOJTiaMiHIiB Ha BMICT BOAM Y JIMCTKax Moyke OyTH 3yMOBJ/IEHUH IX y4acTIO y peryJsuii cTaHy

npoauxiB. Y pobori Farooq i cmiBaBT. [64] moKa3aHO 3HW)KEHHsI TPOAMXOBOI MPOBIJHOCTI 3a YMOB TMOCYXH Y POCJIHH PHCY, 06p006eHrx

criepmiHoM abo myTtpectmHoM. Ha mpukinazi emigepmicy Vicia faba BcraHoeseHo, 1io criepmiH, CriepMifuH, MyTPeCLWH i KajaBeprH 34aTHi

CIPUYMHATY 3aKPYMBaHHS NPOJMXIB, BIVIMBAKOUM Ha MOTeHL|ia/l-3a/le)kHi Ka/lieBi KaHa/u i MepeLlKo/Katouy HaiXO)KeHHIO KaJjlito y 3aMHKaroui

kmitinu [119]. Cxoxi edekTr 3apeecTpoBaHi i Ha pociMHax apabizorncucy [23]. B yMoBax KyJabTypy MaHJapuHy in vitro o6po6ka criepMiHOM

3MeHIIlyBajia IPOAMXOBY IPOBiJHICTE i BogHUI Aedinut Ha ¢oHI comboBoro crpecy [149]. Takok BCTaHOB/IEHO, IO AiaMiHOKCHZA3a, sKa

OKHCJTIOE M0/1iaMiHy, € HeoOXi/JHOIO JTaHKOIO B NIPOLIeci 3aKkpyBaHHsI NPOJMXiB, iHAyKoBaHoro fiero ABK [32].

3akpuBaHHA MPOZMXIB 32 YMOB MOCYXU MOKEe MaTH SIK NTO3WTHUBHI, TaK i HeraTMBHi Hac/liIKU. 3MeHILeHHs! IPOJUX0BOI MPOBiAHOCTI

He JIMILIe CKOPOuy€e BTPATH BOAM INPH TpaHcmipalii, a # 36iabl1ye edekrrBHicTb ii BUKOpucTaHHs. IIpy 3aKpvBaHHI NMPOAMXIB TpaHCHipaLiis

3HIDKYETBCS IIBHALIE i GibIIO0 Mipoto, HDK (OTOCHHTe3, B pe3ysbTaTi Yoro pocivHa (ikcye Oisbliie ByrJIelo y po3paxyHKy Ha OJMHULIIO

noryimHyToi BozM [12]. BojHouac 3MeHIIeHHs1 MPOJMXOBOI MPOBIJHOCTI MOXKe OYyTH TNPHYHMHOK PO3BHTKY OKHCHIOBAJILHOIO CTpeCy,

3yMOBJIEHOTO OPAaKOM Ha/[XOZPKEHHsI B K/ITHHHM Me30(iny ByIJIEKHC/IOrO ra3y i CTBOPeHHSIM TUM CaMHM IIepeJjyMOB [IJisl «I1epeBi/[HOBIEHHS»

€JIeKTPOH-TPaHCIIOPTHOTO JIaHLfora xsoporiacTiB [104]. 3Bakaroun Ha 1Ile, 3a yYMOB 3HEBOZHEHHs 3pOCTA€ 3HAuUeHHS MeXaHi3MiB

3nemko/pkeHHsT ADK. [py npoMy mosiaMiHM MOXKYTH SIK TTOCHUTIOBAaTH e(eKT 3aKpMBaHHS TPOJUXIB, TaK i aKTMBYBaTH aHTHOKCHAHTY

cucTeMy.

B yMoBax HalllMX eKCIIepUMeHTiB 06po6Ka pOC/IMH IIIEHHL|i MyTPeCLMHOM i CllepMiHOM Morepe/pkana CIPHYHHIOBAHMI MOCYXO0

PO3BUTOK OKHCHIOBA/IBLHOrO crpecy. IIpo e CBiAYMTH BifCYTHICTH B yMOBaxX IOCyXW MiZBUILeHHs BMicTy MJIA y JMCTKax pOC/IMH,

00p06/IeHUX MyTPECLHOM i MeHIlle TIOpiBHSHO 3 HeoOPOOIeHNMU POCIMHAMU 3POCTaHHs BMicTy mpoAykty I1OJI y BapiaHTi 3i criepmiHOM

(puc. 10). Crnig 3ayBaxkutH, 1m0 ¢eHomeH Gisbil e)eKTUBHOTO TONEPe/KEHHsT OKUCHIOBA/ILHOTO CTPeCy 3a /il MyTPecLyHy MOpPiBHAHO 3i

criepMiHOM I10Ka3aHO i Ha POC/IMHAX PUCY B YMOBax COJILOBOro crpecy [131].

Ha nomnepe/ikeHHsI TyTPeCLIMHOM i (MEHIIIO MipOI0) ClIepMiHOM OKHCHIOBA/IbHUX MOLIKO/PKEHb BKA3y€ i BULIMI BMICT X10podiniB

Ta GisbIa BeMurHa CITiBBiZHOLIEHHS MDK X/mopodiiom a i b y nuctkax pociuH, 06pobienrx momiaminamu (tabs. 3). IIpumitHo, 1o mocyxa

BUKJ/IMKa/Ia Oi/bI HiXK JBOPA30Be 3MEHIIIEHHS y JIMCTKAX BMIiCTy KapOTHUHOIMIB, sIKi BUKOHYIOTh (DYHKI[il K/IIOUOBUX HU3BKOMOJIEKYJISIPHUX

aHTMOKCUZIAHTIB y JiimizHid ¢da3i xiaoporuiactis [8]. [pu pomy 06pobka 5 MM myTpecHHOM Cripusiia 30epeXKeHHI0 iX BMICTY, GIHU3bKOrO /10

BeJIMUMH KOHTposto. [TomiTHO GinbmmM Bif BapiaHta 6e3 o6poOku mnosiamiHaMu 3a yMOB rocyxu OyB BMICT KapoTHHOIZiB i y pasi
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3actocyBanHs 1 MM mytpecuuny Ta 1 i 5 MM cnepwminy (tabs. 3). Crabinmisayis mig BMMBOM criepMiHy BMICTY KapOTHHOIZIB 3a yMOB
COJIBOBOTO CTPeCy TOKa3aHa y poc/mH Burau [30].

VY pawiii po6oTi He OLiHIOBABCs CTaH (pepMEHTATHBHOI aHTHOKCH/AHTHOI cucTemu. [IpoTe B psifii AOC/IipKeHb TT0Ka3aHi MiJiBULLieHHS
abo crabimizalis B CTPeCOBMX yMOBAaX aKTHMBHOCTI aHTMOKCHAHTHHX ()ePMEHTIB y POC/MH, romnepesHbo 0Opobiaennx moniaminamu. Tak, y
POC/IMH PHUCY i BIVIMBOM CIEPMiHY i CIIepMiIMHY Mi/jBUIL{yBaIacs akTUBHICTb cyrnepokcuaucmytasu (CO/I) i crabinisyBanach akTHBHICTb
KaTajiasu 3a yMOB Tiocyx#u [64]. B ekcriepuMeHTax 3 KyJbTYpPOIO in Vvitro mokaszaHo mizeuineHHst aktuBHocTi CO/J i mepokcuiasy y MaHAapuHy
3a YMOB CTpecy 3HeBOAHeHHs [149]. ¥ psizi focifkeHb BCTaHOBJIEHO TIOCH/IEHHS eKCTIpecii reHiB aHTHOKCHIAHTHUX (epMEHTIB y POC/IUH
pi3HMX BUZAIB 3a il eK30reHHUX nosiaminis [11, 13].

Topsz 3i 3MiHAMK aKTUBHOCTI i eKcripecii TeHiB aHTHOKCHJAHTHUX ()epMEHTIB Mif [i€lo momiamiHiB MoXe BifOyBaThCs i 3MiHa
BMICTy HHM3BKOMOJIEKY/ISPHUX aHTHOKCH/AHTIB, a TAaKOX MO/(YHKI[iOHA/IbHUX TPOTEKTOPHUX CIIOJIYK, 30KpeMa, rpomiHy. Ha eTionboBaHMX
MPOPOCTKAX MIIEHHL|i T0Ka3aHO MiJIBUIIIeHHs BMICTY MpPOJIiHy 3a YMOB ITOCYyXU NPU 00po6Lii MyTpecLiiHOM, ane He criepMiHoM [7]. BogHouac y
JIOpoC/rX pociuH ob6poOKa MyTpecHMHOM He JIMILle He MOCH/IIOBajga HAKOMWYEHHs TIPOJIiHY 3a YMOB IOCYXH, a W IocsjabmoBana ioro, a
0OIIPUCKYBaHHS CIIEPMIHOM Maibke He BIUIMBAJAO Ha BMICT mposiHy (puc. 11). Lli pe3ynbraTé CBiguaTh, 110 peakijis MPOTEKTOPHUX CHUCTEM
€Ti0/IbOBaHUX TIPOPOCTKIB i AOPOC/MX 3€JIEHUX POC/IMH OFHOTO BUAY Ha 00poOKy mosiamiHamu Moxke BifpisHsaTucs. IIpu 1jbOMy BifCyTHICTH
TIOMITHOTO BIUIMBY TI0/IiaMiHIB Ha BMICT NpOJIiHy He O3HAaya€ BifICYTHOCTi iX TO3WTHBHHUX edeKTiB 3a yMOB TocyxW. He3Bakarouum Ha
BK/IUBICTb TIPOJHY $IK MO/i(YHKIIOHA/JLHOIO MPOTEKTOpa, MEHII iCTOTHe MiJBUILEHHsS HOro BMICTy NpU HejleTaJbHOMY CTpeci Moyke
BKa3yBaTW Ha BUIIY Pe3UCTeHTHICTb pocyvH [14]. IHImMMU crnoBamy, 3a Oi/bILIOI Pe3UCTEHTHOCTI «I1OPir» aKkTHBalil HAKOIMYEHHs NPOJIiHY
cTpecoBuM (aktopom Moxe Oyt BuuMm. [Ipy 1BOMY 3a BifCYTHOCTI iCTOTHOTO TMi/JBUILEHHSI BMICTy TpOJiHY OCMOTIPOTEKTOPHI i
aHTUOKCHZAHTHI (yHKII, BlacTUBI MposiHy, MOXXYyTh BUKOHYBATH iHII HU3bKOMOJIEKYJ/ISIPHI CIO/IyKU. B Hallux eKkcriepyMeHTax, 30Kpema,
Bi/I3HauasoCs! Mi/[BUILEHHS T1i/] BIUIABOM ITyTPECL{MHY i Oi/bIIIOI0 MipO0 CriepMiHy BMICTy LyKpiB y sicTkax (puc. 11). Lle y3romkyerbest 3
[JAHUMH, OTPUMaHNUMH Ha POC/THHAX KYKYPYA3H, 006pobiieHnx criepMiHOM, 3a ymMoOB rocyxu [158].

Kpim Toro, myTpeciyH i criepMiH Cripusiii 36epeXkeHHIO Tyny (IaBOHOIAHMX CIIOMYK, L0 MOriuHaroTh B Y@ B, xoua i ciabo
BIUTMBA/IM Ha BMiCT aHToLjiaHiB (puc. 12). BogHovac Ha eTiosboBaHHMX MPOPOCTKAX IMIIIEHHI]i 32 YMOB OCMOTHUHOTO CTPeCy IMOKa3aHO MOMiTHe
3pOCTaHHsI BMICTy aHTOL{iaHiB Mifi BIVIMBOM $IK IIyTPeCLIMHY, TaK i CTIepMiHy, OCTaHHi} Tako)X BUK/IMKaB MiJBUIIleHHs BMICTy (h/1aBOHOIfB, 1110
TOT/IMHAIOTL B 06sacti Y®-B [7]. 3arasioM mifBUILEHHS BMIiCTy BTOPUHHUX MeTabosiTiB ((eHONMbHHUX CIONYK, Pi3HUX (aBOHOIAIB) abo
30epeXkeHHst X MyJly 3a Aii eK30reHHUX MostiamiHiB 3adikcoBaHo Ha pi3HKX 06’ekTax: pociuHax pucy [64], coi [58], mangapuny [127]3a ymoB
OCMOTHUYHUX cTpeciB. [Toka3aHO TakoXK Ii/BUILEHHS MiJ| BIVIMBOM I0/liaMiHiB akTUBHOCTI (heHinanaHiHaMMOHilTia31 — K/OYOBOro hepMeHTy
cuHTe3y (1aBoHOIIB [68, 124].

TakyM 4MHOM, BCTAaHOB/IEHUH eeKT ITi/[BUIIIeHHS TOCYXOCTIHKOCTI POC/IMH TIIEeHHUL]i i/ BIVIMBOM €K30TeHHHX I10/TiaMiHiB 3a yMOB,

Hab/MDKeHUX [0 NPUPOJHUX. BcTaHOBEHO, 10 MyTPeCLWMH YMHUB OilbIll iCTOTHWM NPOTEKTODHMI BIUVIMB HAa POC/AWMHU TOPIBHSHO 3i
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cnepmiHoM. CK/IaZloOBUMU 3aXHMCHOI Aii MOJiaMiHiB € iX BIUIMB Ha BOAHWN OOMiH (3MeHILEeHHsI BOZHOTO AediluTy, MMOBIpPHO, 3a paxyHOK
3HIDKEHHs TIPOAMXOBOI TPOBIAHOCTI), CTaH aHTMOKCHJAHTHOI i [0 TeBHOI MipyM OCMOIIPOTEKTOPHOI cHcTeM. 3a HasBHOCTI HecnenudivHUX
3axUCHUX eeKTiB NosiaMiHiB Ha POC/IMHY Pi3HMX TaKCOHOMIUHMX IPYI i pisHOro BiKy Bifi3HauaeThbes i MposiB crienudiuHocTi ix Ail. 30kpeMa,
CKJ/Ia[IOBi TMPOTEKTOPHOr0 BIUIMBY Ha €TiO/IbOBaHi NMPOPOCTKU MILEHHUL]i TPY OCMOTUYHOMY CTPeCi i JOpoC/ii pOC/IVMHU 3a MOCYXU y I'PYHTOBIN

KyJIbTYpPi MarOThb IIOMITHI Bi/]MiHHOCTI.
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6. YYACTH A®K TA IOHIB KAJIBIIIIO B IHYKYBAHHI TEIVIOCTIMKOCTI ITPOPOCTKIB MIITEHUII EK30T EHHUM

MEJ/IATOHIHOM

OpHi€l0 3 HaWBK/IMBIIINX CKIa/0BUX CTPeC-TIPOTEKTOPHOI [iii MeslaTOHiHy BBa)KaeThCsl 3MEHILEHHs! CIIPUUMHIOBAHUX CTPECOPaMU
OKHCHIOB/IbHUX TIOUIKO/PKeHb KIITUHHUX CTPYKTYp. Taxkuii eeKT 3yMOB/IeHHH, 30KpeMa, MPSMOI0 aHTHOKCHJAHTHOIO [i€l0 Me/aTOHiHY.
ITokasaHo, 11j0 0ro aHTHOKCH/IAHTHA aKTUBHICTb BUIIA Bifl e()eKTiB TaKUX «KJIACUYHUX» aHTHOKCH/AHTIB, sIK acKOpOiHOBa KMUC/IOTa, IIyTaTioH,
HAJI®H i Tokodeposn [168]. BogHouac Bifjomo, Ij0 MelaTOHIH MOXKe CTIPUYMHSTH eKCIIpecito TeHiB aHTHOKCUAAHTHUX ()epMEHTIB, 30KpeMa,
pi3HMX (OpM CyNepoKCHAAUCMYTa3H, KaTasasy i pepMeHTIiB ackopbaT-riyTaTioHoBoro Lukiy [168]. 3pewroro, € BifjoMOCTi PO MPUrHiUeHHs
MeJIaTOHIHOM CTpec-iHAYKOBaHOI eKcIipecii reHiB Katamituunoi cyboauunii HA I®H-okcuzasu (RbohD i RbohF) [106].

3meHueHHs1 BMicTy ADK y pocIMHHMX KIITHHaX MiJ| BIUIMBOM MeJaTOHiHY, IO A0CATa€TbCsl 38 pPaXxyHOK Pi3HMX MexXaHi3MiB,
3ano6irae po3BUTKY OKHUCHIOBAJIbHUX YILIKO/PKeHb 3a CTpecoBUX yMoB. OzHak ADK, Hacamnepe[;, MOJIEKYJIH TIEPOKCHAY BOJHIO, € BOXK/IUBUMU
CHUIHa/IbHIMU MOJIeKY/IaMy, 11j0 6epyTh yuacThb sIK y Nepefiadi CTpeCOBUX CHIHAIB, Tak i y peasi3arii edekTiB pi3HOMaHITHHUX peryJsITOPHUX
MOJIeKy/1, y ToMy uMcii feskux ¢itoropmonis [88]. MoxmBa yuacte ADK B mposiBi cTpec-npoTeKTOpHOI Aii MenaTOHIHy Ha POCIMHHU
[OCITiHKeHa TIoKH 110 cabo. [IpoTe Ha MpUK/Iazi POCIWH TOMATIB MOKa3aHo miZBuILeHHs akThuBHOCTI HAJOH-0oKCcHa3u i BMiCTy miepokcuay
BOJJHIO TIiJ] BIUTUBOM €K30TeHHOro MenaToHiHy [71]. ITpu 1pomy inribitop HAJdOH-okcuzasm arudeHineHiofoHiyM ycyBaB edeKT ITiiBUILLieHHs
CTiMKOCTi TOMaTiB 0 TeIJIOBOTO, XOJIOZOBOr0 i OCMOTUYHOIO CTpeCiB, CIPUYMHIOBAHUM Jieto MenaToHiHy. Ha pociMHax KaByHa HeZlaBHO
T0Ka3aHO POJIb TTEePOKCH/Y BOJHIO, reHepoBaHoro 3 ydacTio HAJI®H-okcuzasy, y po3BUTKY iX XOIOAOCTIHKOCTI 3a 00poOKM MesaTOHiHOM
[46]. Y wiit ke po6OTi BUSB/IEHO MiJBUILIEHHS KOHLIEHTpALIil [{UTO30/IbHOTO Ka/bLiito 3a /il MeaToHiHY.

OpiHaK MpPUYMHHO-HAC/IIIKOBI 3B’SI3KM MK MOK/IMBUMHU 3MiHaMU KajlblLlieBOro romeocrasy i reHepauiero A®K ta dopmyBaHHIM
CTifiKOCTI POC/IMH [0 CTPECOBHMX TeMIlepaTyp AOTelep 3a/WINAlThCA Maibke He fAociipkeHnMu. Lle 30kpema crocyeTscsi i (eHOMeHy
iHAYKYBaHHS TEIUIOCTIMKOCTI 3/1aKiB 3a 06POOKY Me/IaTOHIHOM, BUSIB/IEHOTO B Psifii JOCIIiKeHb [25].

VY 3B’s13Ky 3 BUKJ/IA/IeHUM, 3aBJaHHSM JOCTiDKEHT, pe3y/IbTaTy sIKUX HaBeJleHi y JaHOMY po3Aifi, Oy/io BcraHoBeHHs yuacti ADK B
iHZlyKyBaHHi MeJIaTOHIHOM CTiMKOCTi TIDOPOCTKIB IIIIEHWIi A0 TOTEHL{i{HO JIeTa/JbHOTO TEIIOBOrO CTpecy. TakoXK 3 BHKOPHCTAaHHSIM
iHribiTopHOro MeToAy y pobOTi ZOC/I/PKYBaIN MOX/IMBe 3HaUeHHs Pi3HUX MyJ/IB Ka/bLiilo B MPOsBi BIUIMBY MeaTOHIHY Ha reHepauito ADOK
K/IITUHAMY KOPEeHIB i pO3BUTOK TeIIOCTIMKOCTi MPOPOCTKiB.

6.1. Marepinu i meToau

[ns ekcriepuMeHTiB BUKOPUCTOBYBalM eTiosiboBaHi mpopoctky mueHuui (Triticum aestivum L.) copty [dockoHana. HaciHHs

OoTpUMaHo 3 Koneknii IHcturyTy pocivHHunTBa iM. B.S1. FOp’eBa HAAH Ykpainu (perpozykuist 2020 poky). 3epHiBKH ITiC/isi TOBEPXHEBOTO

3He3apakeHHs1 6 % MepOKCHOM BOJHIO MpoTsroM 30 XB IIPOPOLLyBaIy B TeMpsiBi 3a Temneparypu 20—-22°C BrpogoBX Tpbox Ai6. ITics poro
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y Cepe/iOBHILle [OJABaiM MEJATOHIH y KiHLIEBHX KOHLeHTpauisix aiarmasoHy 0,01-100 MkM Ta iHKyOyBa/ud MpPOPOCTKH TMPOTSArOM [J00H.
KouTposbHi 3pa3ku iHKyOyBam Ha AUCTUIBOBAHIH BOZ].

B okpeMux BapiaHTax AOC/ily TIPOPOCTKU MPOTSroM 26 ro 06pob/isiivi CKaBeHPKEPOM MEPOKCUAY BOJHIO JUMETHIITIOCEUOBHUHOIO
(AMTC, 0,15 mM), inribiropom HAJJ®H-okcugasu imigazonom (10 mMkM), antarodicramu Kanbiito — 500 mMkM EITA (xematop

2+

nosakiiTnHHoro Ca ) a6o 200 MkM HeomiuuHOM — iHribitopom 3anexHoro Bif ¢ocdosninasu C HagXO[KeHHs Kajbllifo B LUTO30/b 3
BHYTPILIHBOK/TITHHHAX KOMITADTMEHTIB. Y BapiaHTax 3 BUBUYEHHs KOMOIHOBAHOTO BIUIMBY MeJIaTOHIHY Ta aHTaroHictiB A®PK i kamblito
OCTaHHI BHOCH/TH B Cepe/iOBHIIe iHKyOallii MpopoCTKiB 3a 2 rof 4o BBeJEHHs B HHOr0 MesnaroHiHy. KoHueHTparii BkasaHux iHribiTopis, 1o
icrotHo MopubikyBany edeKTH eK30reHHOTO MeJIaTOHiHY, aje He CIIPUUMHSMN MOMITHUX TOKCHMYHHMX e(eKTiB, BUOMpanu y TMorepesHix
Jocuigax.

ITig yac iHkyOGarii MPOPOCTKIB Ha JOC/iZKyBaHMX PO3UMHAX BH3HAYa/IM BMICT y KOPEHSIX TIEPOKCHAY BOAHIO (epOTiol{iaHaTHIUM
MeTozoM [143].

[lnst BU3HauUeHHs! TeIIOCTiMKOCTI MPOPOCTKIB iX MporpiBany y BOASHOMY y/bTpaTepMocTari 3a Temreparypu 45,0 + 0,1°C npoTsrom
10 x. ITicsist LHOrO TPOPOCTKH yCiX BapiaHTIB MepeHOCH/IH Ha oumiieHy BoAy. Yepe3 3 106U OLjiHIOBa/IM BH)KMBAHICTb MPOPOCTKIB [92].

Hocnigu mpoBoAwiu y 3-pa30BOMY TMOBTOPEHHI, Ha PHCYHKAax HaBeJeHi cepefiHi BEUUMHU Ta iX MOXUOKU. OOroBOPIOIOTHCS

BijMiHHOCTI, BiporifHi npu p

6.2. BiyiB MeJ1aToiHiHY Ha TeIUIOCTiIHKiCTh MpopocTKiB mmeHuni Ta yuactb ADK i kanbiilo B peasi3aniii Horo crpec-nmpoTeKTOPHUX
edexTiB
O6po6Ka MPOPOCTKiB pO3UMHaMU MeJIaTOHIHY Y KOHLIeHTpauisix Aiana3oHy Bifg 0,1 7o 10 MKM cripUYnHIOBasa iCTOTHE MiJBULLIEHHS
X BIDKUBAHOCTI MiC/IsI YIIKOZKYBaIbHOTO MMporpiBy (puc. 13). MakcuManbHUN CTpec-TIpOTeKTOPHUHN e(eKT MesaTOHIH YMHHB y KOHLIeHTpaLiil

1 MkM. 3a pgii koHLeHTpauiit 0,01 Ta 100 MKM BIKMBAHICTB TaKOXX OyJia BUIL[OIO Bifj KOHTPOJIIO, ajie Liel eekT OYB BipOriAHUM /ulle pU p
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Puc. 13. KoHneHTpariiliHa 3a/1e)XHiCTbh BIUIMBY Me/IaTOHIHY Ha BI)KMBaHiCTh TIPOPOCTKIB miteHui nics 10 xB nporpiBy 3a Temmneparypu 45°C

BMicT mepoKcu/ly BOAHIO B KOPEHSIX MPOPOCTKIB KOHTPOJIBHOTO BapiaHTa BIPOJOBXK /I00M eKCIIeDUMEHTY iCTOTHO He 3MiHIOBaBCS
(puc. 14). losaBaHHs MenaToHiHy y cepefoBuille iHKyOallii NPOPOCTKIB CIPUYMHS/IO LIBHMJKE Mi/JBULIEHHS B KOPEHSX BMICTY IEpOKCHUAY
BojHIO. Biporignuii edekr BifzHauaBcs Bxxe uepe3 20 xB Bifi mouatky Horo aii (puc. 14). Yepes 1 rog Bmict H202 y KopeHsIX NPOPOCTKIiB
[OCTTAHOTO BapiaHTa /j0CsATaB MakCMMalbHHUX 3HaueHb. Hazasmi (uepe3 2-3 rog iHKy0arlii) BMICT MEpPOKCHAY BOJHIO TIOCTYIIOBO 3HIKYBABCS,
X0ua | MepeBHILyBaB BiJOBijHi 3HaueHHs1 KOHTPOITO. Yepe3 4-24 rof BMICT epoKCHy BOAHIO Y BapiaHTi 3 06p0OKOI0 KOpeHiB Me/laTOHiHOM
iCTOTHO NajaB i KOro BeJMYMHU CTaBald MeHUIMMH Bifi KOHTpo/MO. TakuM UMHOM, MiIBULLIeHHsI BMICTY [epOKCH/Y BOZAHIO 3a /il Me/laToHiHy

6yJ/10 TPaH3UTOPHUM i HAMPHKIHL{ iHKy0aLil 3MiHIOBAIOCS HOTO 3HWKEHHSIM.
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Puc. 14. luHamika BMICTy MepOKCHZY BOJHIO Y KOPEHsX MPOPOCTKIB MIIEHUL 3a iHKyOaujii y cepefoBUILi 3 J0JaBaHHIM MeJaToHiHy. 1 —

KOHTPOJIb; 2 — MeJIaTOHiH.

O6po6ka TPOPOCTKIB CKaBeH/KepoM mepokcuay BogHioo [IMTC 3HiKyBama WOro BMICT y KOPEHsIX Ta yCyBajia Mi/[BHILEHHS
Kinekocti H202, cnpuumHioBaHe [i€0 MenaToHiHy (puc. 15, a). ¥ BapianTi 3 06po6koro inribitropom HAJJ®H-okcupasu imigasonom
BiZI3Hauanacs TeHEHLisl 1O [JessKOro 3HMKeHHs BMICTy TepPOKCHAY BOAHIO. [Ipy IboOMY BKa3aHHW iHTibGiTOp MOMITHO MPUTHIUYBaB 3pOCTaHHS
kinmpkocti H202 3a 06pobku KopeHiB npopocTkiB MenatoHiHoM. Lle Bkasye Ha poss HAJI®H-okcrzgasu sk pepmeHTtaTrBHOro mkepena ADK,
3a/liIHOrO y 3pOCTaHHi BMICTy NepoKCU/ly BOJHIO B KOPeHsIX i/l BIUIMBOM MeJIaTOHiHY.

Xenarop KaneLito EI'TA cam o cobi mpakTHUHO He BI/IMBaB Ha BMicT H202 y KopeHsiX MPOpOCTKiB mieHui (puc. 15, a). OpHak
nepeo6pobka KopeHiB MPOPOCTKIB LM aHTaroHiCTOM Karbliifo HiBe/loBasa WOTO 3pOCTaHHs, CIIPHMUYMHIOBaHe MesaToHiHOM. Ilif BrmBOM
iHTi6iTOPY HAAXOMKEHHSI KaJbL{if0 3 BHYTPILIHbOK/TITHHHAX KOMIIADTMEHTIB HEOMILIMHY BiJ3Hauanacs TeHZEHLIisl 10 HEBETUKOTO 3MEeHIIeHHS
BMICTY TepoKCHZy BOJHIO y KODEeHsIX IPOPOCTKiB. IIpy IjbOMy [aHHMI aHTaroHiCT KajbL{if0 MOBHICTIO ycCyBaB mifBuirieHHs1 BMicty H202 y
BapiaHTi 3 MenaTtoHiHOM. OT)Xe, pe3y/bTaTH iHTiOiTOPHOrO aHasmi3y BKa3yIOThb Ha y4yacTh Pi3HMX MyJ/iB Kajbl{il0 y TMiABHIIEHHI BMicTy

TIepOKCHAY BOJHIO B KJIITHHAX KOPeHiB IPOPOCTKIB 3a iXx 00p0OKM MenaTOHiHOM.
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Puc. 15.BmicT mepoKcu/y BOAHIO Y KOpPeHsix (a) Ta BIKHUBaHICTh TIPOPOCTKIB miueHuLi (6) mic/st yikomkysansHoro mporpiy (45°C , 10 xB) 3a
ix 06pobku MenatoHiHoM, JIMTC, iMifa30/10M Ta aHTaroHicTaMu KajbLifo. 1 — KOHTPOJIb;2 — MenatoHid (1 MkM); 3 — IMTC (150 MkM); 4 —
MenaToHiH (1 MkM) + IMTC (150 MkM); 5 — imizaszon (10 MkM); 6 — MenatoHiH (1 MKM) + imigason (10 MkM); 7 — ET'TA (500 MmxM); 8 —

MenaToHiH (1 MkM) + EI'TA (500 MkM); 9 — HeomiuuH (200 MkM); 10 — menaToHiH (1 MKM) + HeomiLuH (200 MKM).

KarmbLili3ane)xHe 3poCTaHHs KiTbKOCTi TIePOKCHAY BOJHIO Y MPOPOCTKAX, MMOBIPHO, € CHUTHanoM, HeoOXiZHUM A/ PO3BUTKY ixX
TEIUIOCTIMKOCTI Tif BIUIMBOM 00poOku MenaToHiHOM. IIpo 1ie CBifUMTh YCyHEHHsl CIPMYMHIOBAHOIO MeJIaTOHIHOM MiJBUIIEHHS iX
TeIJIOCTIMKOCTI y mpucyTHOCTi aHTHOKCcHAaHTy IMTC, inribitopy HAI®PH-okcuzasu imizasony Tta aHrtaroHictiB Kamemito — EI'TA i
HeomiluHy (puc. 15, 6). Ilpu 1pomy ciif 3ayBakuTH, 1j0 06poOKa MPOPOCTKIB )XOAHMM i3 BKa3aHWX MOAY/ISTOPIiB peJOKC-rOMeocTasy i

KasIbIIi€BOTO CTATyCy cama 1o cobi icTOTHO He 3MiHIOBasa TEMIOCTIHKICTh, 1[0 CBiIYUTD PO BiZICYTHICTh MOX/TMBOTO iX TOKCUYHOT'O BIUIUBY.
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[laHyX TIpo BIUIMB MeJIaTOHIHY Ha KaslbliieBUIA TOMeOoCTa3 POC/MHHUX KITHUH Y JliTepaTypi MOKH 1o gyxe Maso. [IpoTe HezaBHO y

poboti Chang i cmiBaBropie [46] Oymo mokasaHo, 1m0 0OpoOKa pOCIMH KaByHa MEJaTOHIHOM, siKa CIIPUUMHIOBA/A [MJBUILEHHS iX

XOJIOAOCTIHKOCTI, CYNpOBO/KYBaacst 3pOCTaHHAM y TKaHWHAXBMICTy MEpPOKCH/Y BOJHIO, 3yMOB/IEHUM TOCHJIEHHSIM eKCIpecii reHa ofiHiel 3

mosiekyssipaux popm HAJ®H-okcupasu (RBOHD). Leii edekT BUSBHUBCS KajbLid3ale)XHUM i yCyBaBCsl HecrenudiuHuM 60KaTopoM

Ka/IbLIi€EBUX KaHA/IB JIAHTAHOM. Y HaIlIMX eKClIepUMeHTaxX 3 BUKOPUCTAHHSIM BiiNOBi/JHUX iHriBiTOPIiB TaKo)K MOKAa3aHO 3a/1eXKHICTb MOCH/IEHHS

rerepanii A®K knitnHamu KopeHiB Bij aktTuBHOCTI HAZI®H-okcugasy i HaAXo[pkeHHsI Kasbllilo sIK 3 MO3aK/JIiTHHHOIO IIPOCTOPY, Tak i 3

BHYTPILIHBOK/TITHHHAX KOMNapTMeHTiB (puc. 3, a). Kpim HMoBipHOro BI/IMBY Ha eKcrpecito reHiB RBOH, kamblLili MO)Xe YWHUTH H

GesnocepesHiil BIUIMB Ha aKTHBHICTh 1{bOT0 ()ePMEHTY, a TaKOXX MOJY/IOBATH aKTMBHICTb MpOTeiHKiHa3W, 1jo aktuBye HAJI®H-okcupaszy

uuisixom gocdopunoBanus [95].

[IpurycKaroTh, 10 MOC/TiZ0BHI 3MiHKM KasbL{i€BOrO i pefloKC-roMeocTasy € i HeoOXiJHUMM CKJIaZI0BUMH 3apeECTPOBAHOrO BIUIMBY

MeJIaTOHIHy Ha yTBOPEHHs JlaTepa/bHUX KOpeHiB. Y pob6oti Bian i cniBaBTOpiB [42] 3anporoHOBaHO MO/ie/b, 3Ti/{HO 3 SIKOO Mic/s 3’€jHaHHS

MeJIaTOHIHY 3 MeMOpaHHMM peLieNTOpoM 3 y4acTio o-cyboaununi G-06inka BigOyBaeTbCsi BiKpMBaHHS Ka/bLi€BUX KaHaTiB MIa3MaTHYHOL

MeMOpaHH, BHACII/OK 4Oro i0HM KajbLjito aktuByioTh HAJOH-okcuaasy i cipuunHsioTh nocuneHHs renepatii A®K kiitnHamu. Y CBOO

yepry A®K BUCTYMAKOTh K €/IEMEHT CUTHAJIIHTY, 1[0 3YMOBJIFOE YTBOPEHHs OiUHUX KOPEHiB.

[is1 3’sicyBaHHSI MeXaHi3MiB BIUIMBY KanbLjio Ha ¢opMmyBaHHs curHany ADK, 1o ormocepefKoBye iHAyKOBaHe MelIaTOHIHOM

Ii/JBULLIEHHS TeIUIOCTIHKOCTI TIPOPOCTKIB MILIeH!Li, HeoOXiHi crienjianbHi focsimpkeHHs. OfHak, oBe/jeHit HamMu iHribiTopHuMit aHani3 i npsime

BH3HAUEHHsI BMICTY MePOKCHU/Y BOJHIO B K/IiTUHAaX KOPEHIB IMPOPOCTKIB MIIEHULI 3aCBi/[Uyl0Th HasiBHICThb 3B’S13KiB MiXK 3MiHaM{ KaJlbLi€EBOTO

roMeocTasy, MocuaeHHsM 3anexkHoro Bif HAJI®OH-okcuzasm yrBopenHss ADPK i popMyBaHHSIM TeIUIOCTIHKOCTi MPOPOCTKIB MmimeHuti (puc. 16).
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Puc. 16. I'inoretnyHa cxema Ca - i A®K-3aneXHOro BI/IMBY MeJIaTOHIHY Ha TeryIoCTikKicTb mpopocTkip miieHuui. RBOH — karanitTuyHa
cybomunus HAJI®H-okcraasu. [TosiCHeHHS B TEKCTi.

IMomiTHI cTpec-TIpoTeKTOpHi e(eKTH eK30reHHOro MeJIAaTOHIHYy [03BOJISIOTH PO3IJIA/ATH MOZYJSALII0 HOro BMICTy y POCTHHAX sK

[JieBuii npuiioM MifBuILieHHs iX CTIHKOCTI 0 abi0TMYHKX, 30KpeMa TeMIlepaTypHHX, CTPECiB.
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7. CTAH OCMOITPOTEKTOPHOI I AHTUOKCUJJAHTHOI CUCTEM ITPOPOCTKIB O3UMUX KUTA, IIIITEHUIII M’SIKOT 1

TPUTHUKAJIE 3A AJAIITAILI JO OCMOTUYHOI'O CTPECY

B ocTaHHi JecATUIITTS 10CyXa y CBiTi CTa€ OJHUM 3 HaiOI/IbII KOJOUMHHUX abioTHUHKX CTpecopiB. CIIpUUHHIOBaHI HEI0 BTPATH
BPOXKar0 Pi3HUX KY/IbTYp MOXYTb cTaHOBUTH Bif 30 fo0 90% [60]. 3rifgHo 3 mporHo3HUMM KIiMaTMYHUMK Mogensmu, Ao 2050 poky icToTHa
0Cyxa CIoCTepiraTUMeThCs1 Makke Ha IOJIOBUHI OPHUX 3eMesib CBiTy [122]. 3Bakarouu Ha Lie, JOC/TiZKEeHHsI CTpaTerii afanrawii Ky/J1bTypHUX
POC/MH [JI0 TIOCYXH HabyBae 0co6/MBOI akTyanbHOCTi. TIOBHOIO MipOIO Iie CTOCYEThCS i 3ePHOBMX O3MMHX 37aKiB. Lli poc/MHM 3a3HarOTh
HeraTMBHOIO BIUIMBY IOCYXU Ha pi3HHX (pa3ax po3BUTKy. HuHi MomiTHO 3pocTae yacTtoTa OCiHHIX MOCyX, $IKi HeraTMBHO BIUIMBAlOTh Ha
TIPOPOCTAHHS HAaCiHHS i pO3BUTOK 3/1aKiB Ha paHHiX cragisx [31, 122].

IMopsig, 3 TPSMKM BIUVIMBOM HecTaui BO/IOTM Ha mepebir ¢isionoro-6ioximMiyHMX MpoLieciB y pOC/IMH 3a YMOB TOCYXH 3a3BHuai
BUHHKAE e()eKT OKHUCHIOBA/JILHOI'O CTPeCy — MOpYIIeHHs IPOCTOPOBO-YaCoOBOro OanaHCy MiXk reHepaLji€lo i BUJjaneHHsM aKTUBHUX (pOPM KHCHIO
(ADK). Y 3B’3Ky 3 LIUM aHTUOKCH/IAHTHY CUCTEMY PO3IJISiAAI0Th SIK OJJHY 3 K/IFOUOBUX IPOTEKTOPHUX CHCTeM, 3a/liHUX B afanTalil poc/juH
1o nocyxu [10]. He3Bakarouu Ha Te, {0 ii akTHBaIisi € YHiBepCaIbHOIO aZlaliTUBHOIO Peaklli€l0 POC/IMH, 32 YMOB IIOCYXU BOHA Mae BifiMiHHI
pUcH, MOB's3aHi, 30KpeMa, i3 3HAUHMM BHECKOM B AHTHOKCHJAHTHHI 3aXMCT BeIMKOI Ki/MBKOCTI CHOJYK, $IKi He MpPUIHATO BBaKaTW
KaHOHIYHMMHU aHTHMOKCH/IaHTaMM — MPOJIiHY, LIYKpiB, Mo/iamMiHiB Ta iH. 3a3HayveHi Cro/yKy BUCTYIAlOTh He TifIbKU y porli ckaBeHpKepiB ADK,
a i mepeOyBaroTh y CK/IaAHIN (yHKLiOHaMbHIN B3aeMOZ(l 3 iHIIMMK aHTHOKCcHAaHTamu [115, 156]. @eHoMeHoJIOTis | MexaHi3MU TakuX e(eKTiB
aKTUBHO JOCJI/PKYIOTBCS JIMIIIE OCTaHHIMU pokamu [44, 157]. BogHovac Taki HU3bKOMOJIEKYJISIPHI CIIOMYKH, sSIK TIPOJTiH i IIYKpH, € He JIvILe
CyMICHUMM OCMOJITaMH, a ¥ 3[aTHi yTBODIOBATH BOJHEBi 3B’sI3KM 3 GiomakpomosieKysnamy i MeMOpaHHUMM CTPYKTypaMH, IO CIIpHsiE€ iX
crabinizanii 3a ymoB gerigpararii [172]. OTke, QyHKI[iOHATBLHO MOB’s3aHi OCMOIMPOTEKTOPHA i aHTHOKCH/IAHTHA CUCTEMH PO3TJISIIA0THCS SIK
K/IIOYOBI 3aXMCHI CHMCTeMH NpH ajianTauil poc/avH Jo Jil CTpeCcOBUX UMHHUKIB, 110 3yMOB/IIOIOTH 3HEBOJHEHHs K/IITHH: ITOCYXH, 3aCO/IeHH i
Bifi’eMHMX Temmneparyp [122, 139].

Bigomo, 110 >KUTO, TPUTHKAJIE i TILIEHULST JOCUTh iCTOTHO BiJpi3HSIOTECST 0COOIMBOCTSMU (DYHKLIOHYBaHHSI OCMOIPOTEKTOPHOI i
AHTUOKCHUZIAHTHOI CHCTeM. 30KpeMa, 0COO/IUBICTIO )KUTA € BUCOKUH BMICT HU3bKOMOJIEKYJ/ISIPHUX CIIOYK 3 aHTMOKCH/AHTHOIO aKTHBHICTIO —
aHToLiaHiB Ta iHmKX (1aBOHOIAHUX CIIOMYK, a TaKoX Mposiny [37, 91]. ITpuHaliMHi YaCTKOBO L{UM MOSICHIOIOTh (peHOMEH BHUIL[0l IIOPiBHSHO 3
TILIEHULIEI0 CTIHKOCTI >KUTa [0 TPSMUX areHTiB OKUCHIOBaJIbHOTO ctpecy [91]. Cepen HeJOCTaTHBO JOC/I/PKEHHX 3/aKiB MEBHHH iHTepec
CTaHOBUThL i TPUTHKaTe — BIIEepIIe I{ifecTpAMOBAHO i YCIHIIHO CTBOpeHHil MIOJMHOI0 MiKPOJOoBHH Tibpuz. Voro cydacHi osumi copTu
TepeBepILy0Th COPTH MILEHHUII He TiJIbKU 32 MOPO30CTIHKiCTIO, a i 3a mocyxocTilikicTio [141] Ta mpoaykTuBHicTio [17]. B okpemux po6otax
BiZIHOCHO BHCOKY CTilKiCTb TPHTHKajle [0 [ii CTpecopiB MOB’SI3yIOTb 3 BHCOKOK aKTHUBHICTIO cymepokcupzvcmytasu (CO/I) ta BmicTom

OKpeMHX BTOPUHHUX MeTaboiTie [135, 139].
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OTxe, 3 0cOOMMBOCTAMU (DYHKL[IOHYBaHHSI aHTHOKCHAAHTHOI i OCMOIPOTEKTOPHOI CUCTEM MOXKYTh OyTH TOB’si3aHi BiIMiHHOCTI y
CTIMKOCTi pi3HMX BHZIB 371aKiB [J0 CTPECOBHX UMHHUKIB, y TOMY YHCJI MOCYXH. BapTo 3ayBakuTH, If0 MONPH HAsBHICTb BHZJOBOI i COPTOBOI
creruhiki aHTHOKCHIAHTHOT CUCTeMH, OKpeMi ii iHrpeJiieHTH MOXYyTh He BifiobpaXkaTH 3B’sI3KiB 3i CTiliKicTIO Buly abo COpTy 3/aKiB [0 Ail
cTpecopiB [4, 94]. ¥ 3B’43Ky 3 LjUM, JOLIbHI KOMIUIEKCHI ZOCTi/PKeHHsI 3MiH CTaHy ()epMEeHTaTHBHOI aHTHOKCHJAHTHOI CUCTEMH Ta BMICTY
HHU3bKOMOJIEKY/ISIPHUX TIPOTEKTOPIB (y TOMY YMC/I aHTHOKCHJAHTIB) NpU ajanTarjii 371akiB o nocyxu. He3Bakaroun Ha aKTMBHe BHUBUEHHS
MeXaHi3MiB MOCYXOCTiMKOCTi >KUTa, TPUTHKAJIe i MiLeHHLi, MOPiBHA/IBHUX J0C/i/PKeHb CTaHy LIMX CUCTeM y BKasaHUX BHJIB 3a il MOCyXH Ha
paHHIX (asax pO3BUTKY /oTeriep He mpoBoguiocsd. Lle i BH3HaUM/IO MeTy [aHOTO po3fily — TOPIiBHAHHS CTaHy OCMOIPOTEKTOPHOI i
AHTUOKCHJAHTHOI CUCTEM eTiONbOBAHMX MPOPOCTKIB 03UMUX JKUTa, TPUTHKAJIE i MIIeHULI 3a HOPMa/IbHOI'O 3BOJIOKEHHs Ta [iii HeIPOHUKHOIO

areHTa ocMoTHuHoro crpecy — I[TET" 6000.

7.1. Marepianu i meTogu

7151 mocmizipkeHb BUKOPUCTOBYBAIU 4-71000Bi eTionb0BaHi MPOPOCTKH 03UMUX XXuTa (Secale cereale L., copt Ilam’site Xygoepka —
nocyxoctiiikuii (https://yuriev.com.ua/ua/katalog-produkcii/katalog/zhito-ozime/pamyat-hudoerka/), Tpurukane (x Triticosecale Wittm., copt
Papurer — mnocyxocrivikuit (http://www.semagro.com.ua/info/ozime-tritikale-raritet-338.html) i mmenuni (Triticum aestivum L., copt
[lockoHasa, J1icoCTernoBoro eKOTUIy, TIOMipHO MOCyXOCTiKui [6]. Bei coptu cenekuii [HctutyTy pocsmuaunTBa iMeni B.S1. FOp’esa HAAH
YKpaiHu.

3epHiBKU 3He3apakyBanu NpotsiroM 40 xB 6% pO3UMHOM IEpOKCHUJY BOJHIO Ta peTelbHO NMPOMMBAaIU AWUCTUILOBAHOK BOJOI0.
HaciHHs1 KOHTPOJIBHOTO BapiaHTa MPOpPOLIyBaii Ha BOZOMPOBIiAHIN BO/i, OunIleHiit 3 BUKOPHCTaHHAM CHCTeMH BOJOMIATOTOBKHY, 1110 BK/IFOUAE
B cebe (ibTP MeXaHIYHOrO OYMILeHHs, BYTiUIbHUH (iIbTP Ta HaMiBIPOHWKHY 3BOPOTHOOCMOTMYHY MeMOpaHy 3 po3MipoM KOMipokK 1 HM.
OCMOTHYHHI CTpeC CTBOPIOBAJIM /I0JJABAaHHSM B cepeioBHILe HermpoHUKHOTo ocMoTrKa [TE (PEG) 6000 y kiHieBiii KoHLjeHTparLii 12% [89].

UYepe3 4 106u mpopoliyBaHHs HaciHHs npy 22°C BUMIiprOBaaM Macy TaroHiB i KopeHiB. Tako)k BU3Haua/ M OBOJHEHICTb TIPOPOCTKIB.
BwicT cyxoi peuoBUHHM BH3Ha4any, BUCYIIYIOUX 3pa3Ky /10 CTanol Macu 3a Temmeparypu 103°C.

BioximiuHi Moka3HMKYU aHasi3yBaaM B I1aroHax.

[17151 BU3Ha4YeHHs BMIiCTY NPOAYKTIB NepoKCUAHOro okucHeHHs iniziB (ITOJI) pocuHHMI MaTepian roMoreHisyBanu B peakijiiiHoMy
cepeoBHIL, 110 MicTiio 0,25% 2-Tiobap6iTypoBy KuciaoTy B 10% TpuxsopouToBii kucioti [65]. [Ticis uporo nmpodu Kumm'siTumv npotsrom 30
XB, Pi3K0 Oxojo/pKyBamu i meHTpudyryBamu 15 xB mpu 10000 g. Y cymepnatadTti Bu3Hauamu npogyktu I1OJI, mo pearyiooTrs 3 2-
Ti06ap6iTypoBOKO KUCIOTOK (TIEPeBaKHO MalOHOBHM Aianbferii — MJIA), BUMIDIOIOUM ONTUYHY TYCTUHY TIPU JOBXKHHI XBWIi 532 HM

(MakcumyM cBiTnonormHaHAsS M/JA) i 600 HM (77151 TONpaBKY Ha HecrerpiiuHe TIOTTMHAHHST).
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AKTHBHICTh AHTUOKCHJAHTHUX ()ePMEHTIB BH3HAUaId 3a METOAMKAMH, [JOK/IaZHO OMucaHuMy padiure [91]. HaBakku maroHiB

romoreHisyBanu 3a temneparypu 2-4°C B 0,15 M K, Na-docdatHomy 6ydepi (pH 7,6) 3 gogasanusm EATA (0,1 mM) i guriorpeiitony (1

MM). [l/151 aHas1i3y BUKOPUCTOBYBAIM CyllepHaTaHT Mic/s LeHTpudyryBanHs romoreHary rnpu 8000 g npotsirom 15 xB 3a TemnepaTypu 2-4°C.

3aranbHy aktuBHicTe CO/J| (K® 1.15.1.1) BusHauanu npu pH peakuiiiHoi cymimi 7,6, BAKOPUCTOBYIOUM METOJ, B OCHOBI SIKOTO

34aTHICTb (pepMeHTy KOHKypyBaTH 3 HITPOCHHIM TeTpa3O/i€M 3a CyIepoKCHIHI aHiOHH, 11j0 yTBOPIOKOTHCS BHAC/IJOK aepoOHOI B3aeMOAil

HAJIH i ¢enasunmetocynbdaTy. AkTuBHICTH Katanasu (K@ 1.11.1.6) ananmisyBanu mpu pH peakuiiiHoi cymimi 7,0 3a kimbkictio H202,

PO3KJ/IaZIeHOT0 32 OAMHHULIIO Yacy. AKTHBHICTh rBasikosmepokcuzasu (K® 1.11.1.7) Bu3Haua M, BUKOPUCTOBYIOUH SIK JOHOP BOZHIO TBAsKOJI, a

sk cybcrpat — nepokcug BogHio. 3a gornomoror K, Na-pocdartHoro 6ydepy pH peakuiniHoi cymiuti goBoauwm o 6,2. Aktueaicte CO/J] i

I'BasiKOJINePOKCH/Ia31 BUPaXKaii B YMOB. OZ1./(T cyXoi Macu * XB), akTUBHICTb KaTana3u — B MMoJib H202/(r cyxoi Macu * XB).

BwmicT mpostiHy aHasmi3yBany 3 BUKOPHUCTAHHSIM HiHTiIDHHOBOTO PeakTHBY i BHpakalnd B MKMOJB/T cyxoi macu [40]. CymapHuii

BMICT LIyKpiB B IPOPOCTKAxX BU3HAuanu MeTooM Moppica-Poe 3 BUKOpUCTaHHSIM aHTPOHOBOTO peakTuBy [170] 3 Mogudikawisimu, onucaHuMu

Hamu paHimre [90].

[ly1st BU3HAueHHs1 BMICTy aHTOL{iaHiB i ¢1aBOHOIAIB, 1110 MOrIHHAIOTL B 0bsacti Y®-B, HaBaxxku maroHiB romoresizysanu B 1%

po3uuni HCI B metanosi. [Ticis nentpudyryBants romoreHaty npu 8000 g mpoTsrom 15 XB BU3HAuaaM ONTUYHY T'YCTHHY CYyTIEDHATAHTY TIPU

moBXKUHAX XBUIb 530 HM i 300 HM [133].

BusHaueHHs1 610XiMiUHMX MOKA3HMKIB MPOBOAW/IM HE MeHIIe HDK B TPbOX 0io/oriuHux i TPpOX aHaniTHUHWX MOBTOpeHHsX. [1pu

BH3HAY€HHi MacH OpraHiB MPOPOCTKIB KOXKHe TIOBTOPeHHs1 cKiiazanocs 3 30 mpopocTkiB. Ha pucyHkax i B Tab/uLi HaBe1eHO cepefiHi BeTMUMHU

Ta ix craHgapTHi noxubku. OBroBOpOOTHCS BigMiHHOCTI, BiporifHi mpu P

7.2. CTpec-npoTeKTOPHi CHCTeMH MIIEeHHIIi, )KUTa i TPUTHKAJIe 3a yMOB ajjanTailii {0 0CMOTHYHOT0 CTpecy

ITis, BrUIMBOM OCMOTHYHOTO CTpeCy iCTOTHO 3HI)KyBajacs Maca MaroHiB NPOPOCTKIB YCiX TphOX BHAIB 371aKiB, Halbinblie

TIPUTHIYeHHs1 iX pOCTy crocTepiramm y miieHuLi (Tabn. 4). IctoTHe iHribyBaHHsS pPOCTY KOpEHIiB Bi/j3Hayanu y MPOPOCTKIB TpUTHKane i

mieHuLi. 3arajbHa Maca NpOPOCTKIB Mij BIVIMBOM iHKy6auiil y mpucytHocTi ITET" 6000 icTOoTHO 3MeHILyBanacs y MILeHUL i TPUTHKase i MeHLT

MOMITHO y >kuTa. Ilocyxa TakoXX CIpUYMHIOBAjJa 3MiHU CIIiBBiHOLIEHHS MDK MacOK IaroHiB i KOpeHIB y IPOpPOCTKIB TPbOX BUJIB.

HaliMeHIIM Lieif TIOKa3HYK OyB Y IIPOPOCTKIB MIeHuLi (Tabt. 4).

Tabauys 4.
BB 0CMOTHYHOIO CTPecyHa Macy NaroHiB i KOpeHiB NPOPOCTKIB 3/1aKiB
Maca naroxa Maca KopeHst Maca npopocTka CriiBBifjHO-11IeHHs] Maca
Bapiant
Mr [ % J10 KOHTPOJTIO M % [10 KOHTPOJTIO MI % /10 KOHTPOJTIO TIaroHa/mMaca KopeHst
Secale cereale
KonTtpons 42,4+1,6 100 53,7£2,3 100 96,1+2,8 100 0,79
PEG 6000, 12% 25,8+1,2 60,8 45,8+2,2 85,2 71,6£2,5 74,5 0,56
x Triticosecale
KoHTpons 63,242,4 100 56,6+2,2 100 11943,3 100 1,12
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PEG 6000, 12% | 37,7+1,9 | 59,7 | 38,7+2,3 | 68,4 | 76,4+3,0 | 63,8 | 0,97
Triticum aestivum
KoHTposnbs ‘ 39,1+2,1 ‘ 100 ‘ 45,0£2,0 100 ‘ 84,1429 ‘ 100 ‘ 0,87

PEG 6000, 12% 18,7+1,3 47,8 34,9+2,6 77,6 53,6+2,9 63,7 0,54

3a yMOB OCMOTHUHOTI'O CTPeCy 3HWKYBasacs i OBOJHEHICTb TKaHWUH MPOPOCTKIB 3/1aKiB TPprOX BUAIB (puc. 17). TIpu 1jboMy 3HMKeHHs

BMICTY BOJM y TIPOPOCTKAX JKMTa 3a CTPECOBUX YMOB OYJ/I0 MEHII iCTOTHAM MOPIiBHSHO 3 TPOPOCTKAaMK TPUTHKAJIe Ta TIIeHHMLI.

%
100

95

90

85 r =

Secale cereale x Triticosecale Triticum aestivum

Puc. 17. OBopHeHicTh (%) naroHiB MpopoCTKiB 3/1aKiB

3HeBO/{HEHHsI NTPOPOCTKIB CIPUYMHIOBA/I0 BUHUKHEHHS Y HUX e()eKTy OKHMCHIOBAJBbHOrO cTpecy. Tak, y HaroHax IIIeHHULi BMICT

npozykty I[TOJT MIA 3pocTaB 6inbiu HiX y 1,5 pasu (puc. 18). BogHouac y mpopocTKiB TpUTHKaIe i 0C06/IMBO KuTa Takuit edekt OyB 3HAUHO

MeHI1I TIOMiTHUM.

%
160
T
l
140 |
120 | T
T 1
1
100 ' ' )

Secale cereale x Triticosecale Triticum aestivum

Puc. 18. Bmict MJIA (% A0 KOHTPO/IIO) B ITaroHax IPOPOCTKIB 371akiB 3a il ocmoTruHoro crpecy (12% ITET 6000).

TakKuM YMHOM, B LIi/IOMy MOXXHa KOHCTATyBaTH, L0 Mifi BIVIABOM OCMOTHYHOI'O CTPEeCy MOKa3HUKH POCTY, BMICTy BOAM i PO3BUTKY

[1OJI HaliMeHIIIOI0 MipOIO 3MiHIOBAJIMCS Y JKUTA, IO CBiZIYUTH NP0 BHILY TTOPIiBHSHO 3 TPUTHKAJIE i MIIEHHUIIEI0 IX CTIHKICTh 0 3HEBOAHEHHS.

ITpopocTKU TpUTHKase, ¥ CBOIO Uepry, Majau Jello BUIy CTilMKicTb MOPIiBHSIHO 3 MPOPOCTKAaMMU MILIEHHULI, 110 BUSB/ISJIOCS Y MeHI iCTOTHOMY

iHriOyBaHHi pOCTY MaroHiB Ta MeHIIOMY HakonuueHHi poaykty ITOJI M/ZIA 3a yMOB OCMOTHYHOTO cTpecy (puc. 18).
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BazoBa aktuBHicTh CO/l y MpopocTKax TphOX BH/IB 3/1aKiB iCTOTHO He BizpisHsiacs (puc. 19, A). OCMOTUUHMIA CTpPeC CIIPUUUHSB
TeHJEHIIiI0 10 3HIDKEeHHsI aKTUBHOCTI ()epMeHTY y IaroHax IMPOPOCTKIB JKUTA i IMIIeHHIIi, Y TPUTHKase, HaBIAKH, CrIoCcTepiraaocs BiporigHe

nizpuileHHs akTuBHocTi CO/J] 3a CTpecOBUX YMOB.

E A
150
1

1

100 | 2 ﬂ

50 L L |+‘ ]
Secale x Triticosecale Triticum
cereale aestivum

E B

20

15
1 2

10

5 L L ]
Secale x Triticosecale Triticum
cereale aestivum

E C

40

2

30 1 [E

20 |

N il

0 L L ]
Secale x Triticosecale Triticum
cereale aestivum

Puc. 19. AkruBHicte CO/], (A — yMOB. 0A./r cyxoi MacH XB), Katanasu (b — Mkmosie H202/r cyxoi Macu XB) i rBaskosmepokcrgasu (B — ymoB.
0J1./T CyX0i Macy XB) y IaroHax MPOPOCTKiB 371akiB. 1 — KoHTposb; 2 — [TET" 6000, 12%.

AKTHBHICTb KaTajasy 3a 3BHYAliHUX YMOB HaiBHILOIO Oy/a y raroHax NMpOPOCTKIB MILIEHHL|, A€o0 HIKYOK y TPUTHKane i e
HIDKYOI0 ¥ kuTa (puc. 19, B). 3a zii 0CMOTHYHOrO CTpecy akTHUBHICTb (hepMEHTY y MILeHHL i TPUTHKae 3HIKYyBanacs, a y )Kura 30epiranacs

Ha pPiBHi KOHTPOJIIO.
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AKTUBHICTb I'BasiKO/IIIEPOKCH/A3M y IaroHax IPOPOCTKIB »KUTa 3a (isiosoriuHo HOpManbHUX YMOB B 2,5-3 pasul nepeBHILlyBaja
BiZiTIOBiiHI MOKa3HMKY TpHuTHKase i mueHuri (puc. 19, C). 3a zii [IEI" 6000 B maroHax MpOpOCTKIB yCiX TPhOX BHZIB Bifi3HAUaI0Cs MiZIBUIL[eHHS
aKTUBHOCTI (bepMeHTY, IIpOTe Haibi/IbIl MOMITHIM BOHO OYJI0 y XKHTa.

KOHCTUTYTHBHMI BMICT NPOJIiHY y TPOPOCTKIB >KUTa iCTOTHO IepeBHLyBaB TakKuM y TpuTvkane i mmenuni (puc. 20, A). Y

BiZITIOBi/Ib HA OCMOTHUYHMIA CTpeC LieH IOKa3HHK Y ITaroHax )KUTa 3p0oCTaB Maibke y 2,5 pasa.

A B
40 240 r
2 2
0T ] 220 —]:_
3 @
20 o 1
g 1 £
200
| H ﬂ ’_I_‘ ’—h ’—I_‘
0 L |-_| L J 180 L L J
Secale x Triticosecale  Triticum Secale x Triticosecale  Triticum
cereale aestivum cereale aestivum
C D
4 15
3 F 2
= 1 2 . 3
gﬁn 2 | gﬁl 10 |
| ﬂ |_x—| ’_X—‘ I_X—I
0 L L |_=-| |+| J 5 1 L J
Secale x Triticosecale  Triticum Secale x Triticosecale  Triticum
cereale aestivum cereale aestivum

Puc. 20. Bumict nponiny (A — MKMoJIB/T cyxol Macu), ykpis (B — Mr/r cyxoi Macu), anronjianiB (C — AA 530/r cyxoi macn) i daBonoizgis (D —
AA300/r cyxoi Macy) y naroHax npopocTKiB 371akiB. 1 — KoHTposb; 2 — I[TEI" 6000, 12%

Y TpuTHKae i mieHnIi Big3Havanocs MprbIM3HO JBOpa30Be MiJBUILIeHHs BMiCTy TIPOJTiHY 3a Aiil areHTa ocMOTHYHOTO cTpecy. ITpu
1jboMy abCOJIFOTHI 3HaueHHs1 BMICTy IPOJIiHY 3a CTPECOBUX YMOB HaiOi/ibluvmMu Oynu y maroHax NMpOPOCTKIB XKWTA, a HalMEHLIMMHU — Y
TpUTHKaJe.

BwmicT 1yKpiB 3a 3BHYalfHUX yMOB y TIPOPOCTKIB JOC/i/pKyBaHMX BH/IB 3/1aKiB Bifpi3HsaBCA HeicToTHO (puc. 20, B). OcMoThuHMi
CTpecC CIIPUYMHSB BiZIHOCHO HeBeJMKe MiIBULLeHHsS BMICTY LIKpiB /Mile y NPOPOCTKIB )KMUTa, y IHIIMX BUAIB 3/1aKiB BipOTiflHUX 3MiH LIbOTO
TIOKa3HMKa He CriocTepirany.

KoHCTUTYTHBHUM BMICT aHTOLiaHiB y MaroHax MPOPOCTKIB ’KUTa BTpUUi IepeBUIllyBaB BifOBifHUI MOKasHUK MineHUL| i BABiui

TpuThkane (puc. 20, C). Y BiAnoBiAb Ha [if0 OCMOTUYHOTO CTPeCy y JKMTa Ki/MbKiCTh aHTOIiaHiB 3poCTasa, a y iHIIMX 371aKiB ii 3MiHK Oyiu

He3HaYHHUMHU.
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Ba3oBuii BMICT (1aBOHOIfIB, 1110 MOTIMHAIOTE B Y®-B, OyB BUCOKUM y TPUTHKAJIE i KMTA i MOMITHO HIDKUKMM Y miueHudi (puc. 20,

D). IcroTHHX #Oro 3MiH 3a il 0CMOTHYHOTO CTPeCy y JOCIi)KyBaHHUX 371aKiB He CTIOCTepiranocs.

OTpuMaHi pe3y/bTaTH CBifuaTh, 11J0 HEraTUBHUM BIUIMB OCMOTHYHOIO CTPeCy HalMeHIIOK Mipolo BUSIB/ISIBCS Y IPOPOCTKIB JKUTa.

IaribyBanHs HakormueHHs1 6iomacy mif BrutiBoM ITET" 6000 y kuTta Oy/10 MEHII iCTOTHHM MOPIiBHSIHO 3 TPUTHKaJIe i MieHuIero (Tabmurs).

TaKo)X TPOPOCTKH )KUTA 3a CTPECOBHMX YMOB 36epirau 6isiblily OBOJHEHICTh TKAHWH TTOPIiBHSHO 3 TPOPOCTKAMH /IBOX iHILMX BUZAIB 3/1aKiB (puC.

17). Haperuri, y IpopoCTKiB >kuTa 3ahikCcoBaHO HalMeHI MOMiTHI rposiBu aktuBawiii [TOJI 3a zii ocMoTruHOro cTpecy (puc. 18).

ITpopoCTKM TpUTHKasle Mali MEHILY CTiHKiCTb /j0 3HeBOAHEHHS, HDK JKUTO, 110 BUSBJIIOCS Y TIOMITHUX edeKTax iHribyBaHHS pocTy

(tabsuis) i 3MeHIIeHHs BMicTy Bozu B ripucyTHOCTi I[TET" 6000 (puic. 17). BopHouac y mpopocCTKiB TPUTHKasle PiCT MaroHiB 3a CTPECOBUX YMOB

NIPUTHIUyBaBCsl MeHIIe, HDK Y IPOPOCTKIB MireHuL}i. Takox fijist TpUTHKase Oys10 XxapaKTepHUM MeHIIIe 3pocTaHHs iHTeHcuBHOCTI ITOJI 32 ymMOB

3HEeBOZIHEHHS TOPiBHSHO 3 MieHuLieto. Lle /103BoJIsIE TOBOPUTH TIPO BHIIY CTIiMKiCTh /]0 3HEBOJHEHHs IIPOPOCTKIB TPUTHKaae copTy Papurer

MOPiBHSAHO 3 IPOPOCTKAaMU IILIeHUL|i COPTY [JocKOHaa.

IpoBesieHi MOPIiBHSIBHI JOC/iPKEHHST JAlOTh Mi/[CTaBU KOHCTAaTYBaTH BiMiHHOCTI y (YHKI[iOHyBaHHi IPOTEKTOPHUX CHCTEM 3a

YMOB 3HEBOJHEHHsl y TPbOX BHJIB 3/1aKiB. Tak, NMPOPOCTKM KWTa BUPI3HAIMCA 3HAUHO BUILMM BMICTOM IIDOJIHY I aHTOLaHiB, a TaKOX

AKTUBHICTIO 'BasiKOJINEPOKCH/Ia31 MIOPiBHSIHO 3 IPOPOCTKaMU /IBOX iHIIMX BUIB 3/1akiB (puc. 19, 20). ITpuuomy, 1ii BiAMiHHOCTI MposiB/sLIUC i

3a BiZICyTHOCTI [jii CTPecoBOro UMHHKKA, a Ha (OHI 3HEBOJHEHHsI cTaBaiy Ok romMiTHUME. [ToAi6HI BiAMIHHOCTI XXUTa Bifi3HAUAMMCS y pAAi

JoclipKkeHb 3a Ail iHmMMX cTpecoBHMX YMHHUKIB. IIpOpoCTKM >kuTa, Ha BifIMiHy Bif iHIIMX 03MMMX 3/1aKiB, BHUSB/ISIOTH I€BHUH piBeHb

KOHCTUTYTHUBHOI MOPO30CTIiMKOCTi, TOOTO 37aTHi BYPKMBATH MiC/sl BIUIUBY TMOMIDHHMX BiJj’€MHHX TeMmrepaTyp 3a Bi[CYTHOCTi MorepeaHbOro

3arapryBaHHs [3, 90]. SIK yke 3a3Hauanocs, A KUTA, Ha BiAMIHY Bij mMineHWI}i, Takok Oysia XapaKTepHOIO BHUCOKA CTIHKIiCTBb 0 IpSMHX

areHTiB OKMCHIOBA/JbHOI'O CTpecy — IepoKcuy BofHIO i cyibdary 3aniza (II) [91]. Y HepnaBHboMy pocmimpkenHi Skrypnik i cmiBaBt. [154]

TOKa3aHa BUILIA CTiMKiCTb KUTa MOPIBHSHO 3 MILIEHHULIEI0 i TPUTHKaIe 10 abioTUYHKX CTpecopiB, 30Kpema /10 Ail HadTH.

ITigBHILieHa CTPECOCTIMKICTb )KUTA y BKa3aHUX pobOOTax MOSICHIOETHCS CaMe 3HAYHO BHILMM, HDXK B iHIIMX 3/1aKiB, BMICTOM B #0ro

opraHax MpoJiiHy, aHTOLiaHiB Ta iHIIWX BTOPUHHUX MeTabosiTiB. COpPT )KUTA, SIKUM BUSB/SAB BUCOKY CTiMKiCTb [0 TOKCUYHOI [il altoMiHito,

Bi/IDI3HSBCS BiJ HECTIMKOro COPTYy LIbOTO )X BHAY 3HaUHO BHIIMMH aKTHBHICTIO MipO/iH-5-KapOOKCH/IATPeAyKTa3d i BMICTOM TpOJiHY. Y

nocnimpxenHi Bahrani i criiBaBT. [37], BUKOHaHOMY 3 BUKOPUCTaHHSM 96 IeHOTUIIIB ’KUTa, [10KA3aHUM 3B 530K Ki/IbKiCHOrO BMICTY i sikicHoro

Pi3HOMaHITTs aHTOLiaHiB 3 MOPO30CTIHKiCTHO.

BucoKa akTUBHICTh I'BasKO/IIEPOKCHA3H, XapaKTepHa Jiisl IPOPOCTKIB kuTa (puc. 19), Takox, IMOBIipHO, Ma€ BHECOK B iX CTiHKiCTh

[0 3HeBOAHeHHs. [lokKa3aHO, L0 [/ aJOLMTOIIA3MaTUUHMX TiOpUAIB MIUEHWI[ 3 LMTOMIa3MOK >KMTa Oysa XapaKTepHOH BHCOKA

TOCYXOCTIHKICTh i BUCOKA aKTHBHICTb Pi3HUX (OPM TBasiko/ImepoKcu/asy 3a Aii mocyxu [87]. [IpuMiTHO, 1110 y 3arapToBaHUX MPOPOCTKIB >KHTa,

Ha BiiMiHy Bif miuenuyi, 6y/0 XxapakTepHUM 3Ha4He Ii/[BULLEHHS] aKTUBHOCTI L{bOr0 ()epPMEHTY MiC/Isi IPOMOPOXKYBaHHSI, siKe CIIPUYHHIOBAIIO

ocmoTHuHMH ctpec [90].
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TTeBHi 0cobMUBOCTI QYHKI[IOHYBaHHSI TIPOTEKTOPHUX CHCTEM BUSIBJ/IEH] Y HAILIOMY JOC/i/KEHHI i y MPopoCTKiB TputHKase. Llei Bup
BUSIBUBCS €JVIHAM 3 [JOC/Ii/DKyBaHHUX, 110 BiJTIOBiZIaB Ha [[if0 OCMOTHYHOTrO CTpecy mifiBuIjeHHssM aktiBHOCTI CO/I (puc. 19). CO/] BBaXKa€eThCs
«TepIIUM pyOe)keM» B aHTHOKCH/AHTHOMY 3aXHCTi, OCKL/IBKU € €JIHUM (pepPMEHTOM, L0 3HELIKO/PKY€E CYIepOKCUIHUN aHiOH-pafyKal, IKUi
nae mouatok yrtBopeHHr0 iHmmX A®K [99]. ¥V kinmbkox poboTax moka3aHWH 3B’SI30K MK ekcrpeciero reHiB Cu/Zn-CO/J] i Mn-CO/,
akTHUBHiCTIO IMX (hopM depmeHTy i mocyxocTilikicTio TpuTtHKane [141, 142]. B iHIMX [OC/iPKEHHSX IOBiIOM/ISETBCS TIPO 3B’S130K MK
MOKA3HWKaMH iHTEHCHBHOCTI BTOPMHHOTO MeTabosii3My i mocyxocTilikicTio coptiB TpuTukane [135]. B yMoBax HallMX eKCIEPUMEHTIB Y
MPOPOCTKAX TPUTHKAE Bi/[3HauaBCsi BUCOKUE BMICT (h1aBOHOIfIB, siKi mormuHaooTs B Y®-B (puc. 20, D), 1m0 TakoX MoXKe OyTH BHECKOM y
(yHKIIIOHYBaHHS aHTHOKCH/IAHTHO{ Ta iHIINX ITPOTEKTOPHUX CHUCTEM.

TIpopocTku mienuLi copty JockoHana, 1[0 BUSIB/ISUIA HaWHIKUY cepeJ| JOC/Ti/PKyBaHUX 3/1aKiB CTiMKiCTb [0 3HEBOJHEHHS, Ma/lu
BUCOKy 6a30By aKTWBHICTh KaTanasu (puc. 19, B). ViMoBipHO, Ife [0 MeBHOi MipH KOMITEHCYBaI0 HMKUy TIOPIiBHSHO 3 JKMTOM aKTHBHICTB
I'BasIKO/INEepPOKCHAA3H I MeHIINM BMiCT HU3bKOMOJIEKY/ISIPHUX IIPOTEKTOPIB.

OTXe, B LIi/IOMy OTPMMaHi pe3y/bTaTy BKa3yroTh Ha 3B'SI30K MK (PyHKL[iOHyBaHHSIM aHTUOKCH/JAHTHOI i 0CMOTIPOTEKTOPHOI cHCTeM i
CTiliKicTIO TpOpOCTKiB 371akiB. HareBHO OinbliMii BHECOK y CTIiHKICTh MalOThb HU3bKOMOJIEKYJISIPHI KOMIIOHEHTH NPOTEKTOPHUX CHCTEM.
3okpeMa, fuile [ijisi TIPOPOCTKIB HAWOLMBII CTIHKOrO >KUTa XapaKTepHe 3HAUHE HAKOMMYEHHsl TPOJiHy, aHTOLiaHiB Ta iHIIMX CTPECOBUX
MmetabosiTiB. [0Ka30Bo, 110 3 MOPO30CTIHKICTIO TIPOPOCTKIB i [JOPOC/IMX POC/IHH 3/1aKiB HAWTiCHillle KOPE/OBAB iHTErpasbHUN MMOKA3HUK
BMICTy HHM3bKOMOJIEKY/ISIDHUX IIPOTEKTOPiB (TIponiHy, IyKpiB, BTOPMHHMX MeTabosiTiB), a He Bi/MIOBiAHMWI IOKa3HMK aAKTHUBHOCTi
AQHTUOKCUZIAHTHUX (epMeHTiB [4].

TaxkuM 4rHOM, MO)KHa KOHCTaTyBaTH BiIMIHHOCTI y cTparerisix ajanratiii o cTpeciB, OB’s13aHUX 3i 3HEBOZIHEHHSM, Y 3/1aKiB Pi3HUX
BU/IiB, NpUHAlMHI Ha paHHIX (a3zax po3BUTKY. AJanTallis >KUTa [0 OKHUCHIOBAJILHOIO CTpecy i 4acTKOBO 3HEBOJHEHHs II0B’si3aHa 3
HaKOIMUEHHSIM TIPOJTiHY i aHTOLliaHiB, a TAKOXK 3 aKTUBAL|i€l0 NepOKCH/asy, y TOM Yac siK /ISl TPUTHKa/le XapakTepHa BUCOKa akTUBHICTb CO/L.
Lle y3ropKyeTscs 3 ysBIEHHSIM, 3TiJHO 3 AKMM MK akTuBHICTIO CO/] i BMICTOM HM3BKOMOJIEKY/IIDHMX IMPOTEKTOPHUX ICHYIOTH 3BOPOTHI
peLMnpokHi 38°s13ku [99, 156]. YpaxyBaHHs BifMiHHOCTel B CTpaTerisix afanTallii 3/1aKiB pi3HUX BUAIB [0 3HEBOJHEHHsI MOXe OyTH LiHHUM
Il yOOCKOHasleHHsT 0ioXiMiUHHMX MeTOZiB OLIIHKHM Ce/eKLiHHOro Martepiaqy TpHU CTBOPEHHI COpTiB, CTiMKHUX [0 BIUIMBY HECTIPHUSITIMBHUX

a0i0TMYHUX YUHHUKIB.
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8. BMICT BTOPUHHNX METABOJIITIB Y IPOPOCTKAX TPUTUKAJIE PI3HUX COPTIB 3A AJAIITAILIIL 10 HU3bKUX

TEMIIEPATYP

Bizomo, 10 BTOpHHHI MeTabosiiTH, 30KpeMa, MoieHObHI CIIOMyKH, Bipi3HSIOTHCS BHCOKOK aHTMOKCHUAHTHOK aKTHBHICTIO
[134]. OcobnMBO aKTMBHUMH aHTHOKCH/JAHTaMH BBa)XKAIOTHCSI (IaBOHOIAM, (PeHObHUI KapKac sIKUX CK/IaJaeThes 3 15 aToMiB ByrJeLjo, 110
YTBOPIOIOTD /IBa apOMATHYHI Ki/bLisl, 3’ €HAHI Yyepe3 TpU BYT/IeLIeBUX aTOMU. Hane>XHicTb (JIaBOHOIZIB /10 KOHKPETHUX KJIaciB i 710 IeBHOI Mipu
iX AHTHOKCH[AHTHA aKTHBHICTH BH3HAUYAIOTHCS OCOOMBOCTSAMU CTPYKTYPH MOJIeKysn B obsacti atomiB Byrsemo 2, 3 i 4 B Mexax
retepoLMKIiyHOro Kinbls C [19].

He3Bakaroun Ha iHTepec /|0 BTODUHHHX MeTaboJITiB SIK CIIOJYK 3 aHTHOKCHAHTHOI i MeMOpaHOPOTEKTOPHOI aKTHUBHICTIO, IX
posib y cTiiKoCTi poc/vH fo rinoTepmii AocuigpkeHa HegocTaTHBO. [TokasaHo, 10 TIPY 3HIDKEHHI TeMIepaTypH y POC/IMH COpro iHAyKyBaBcs
cuHTe3 aHTouiaHiB [150]. ¥ mMcTKax poc/vH KyKypy/[31 BMIiCT aHTOL{iaHiB TaKOX MiIBUILLYBABCSl He TiJIbKW 3a CTPeCOBUX TeMIlepaTyp, a i npu
BiZIHOCHO HeBe/IMKOMY BifIXu/eHHI Temriepatypy Bif omtumymy [51, 137]. 3a Takux yMOB Bif3Hauanocsi TIOCH/IEHHS eKCIIpecii reHiB
(eninananiHaMMoHiiTia3n Ta iHmuMX ¢epMeHTiB, 3aayueHuX A0 cuHTe3y ¢naBoHoifiB [51]. XosozoBe 3arapTyBaHHs NPOPOCTKIB IMIIEHUL{
CIPUYMHSIO TPAH3UTOPHE MiJBHUILEHHS] aKTUBHOCTI (heHinanaHiHaMOHilTia3u, 10 MepeAyBaio 3pOCTAHHIO 3arajbHOrO BMICTy (IaBOHOIAIB i
Kinpkocri anTorianis [93]. [TopiBHsiHHS BMicTY aHTOLiaHIB i 6e36apBHIX (IABOHOIAHKX CITOYK B €Ti0/bOBAHMX TIPOPOCTKAX JKUTA, TPUTHKATIE
i mmeHWni mMokasano, II0 JJIs TPUTHKade sIK 3a 3BMUalfHUX YMOB, Tak i NpHU 3arapTyBaHHi, XapakTepHWII 3HaYHO BUILMM IOPIiBHSIHO 3
TIIEeHNIIer0, TIPOTe HIDKUYMK Bifi )KUTa BMICT (1aBOHOIAHMX crionyK [2]. BogHovac 3HaueHHs! (/1aBOHOIZHMX CIIOJIYK Y TMPOSiBi BIaCTUBOCTL
MOPO30CTiMKOCTi TPUTHKA/Ie Pi3HUX FeHOTHINB [0Ci 3a/IMIIANI0Cs He AOCTiKeHNM.

3aBaHHAM [JAHOTO PO3ALTY AOC/iKEHb Oy/I0 BU3HAUEHHSI 3ara/ilbHOrO BMICTY ()eHOIBHUX CIOMYK, ()JIABOHOIZIIB i OKPEMO KiTbKOCTi

aHTOL[iaHiB 3a YMOB X0JI0/{0BOTO 3arapTyBaHHsI IIPOPOCTKIB COPTIB TPUTHKaJIE 3 Pi3HOI0 MOPO30CTiHKiCTIO.

8.1. Marepianu i MmeTogu

Bizomo, 110 MOpO30CTiHKiCTh eTio/bOBaHMX IPOPOCTKIB 3HAUHO HIDKYA BiJj MOPO30CTiHKOCTi Aopocimx 3makiB. OfHaK BHJOBi i coprosi
BiIMiHHOCTi [J00pe BUSIB/ISIIOTHCS i y MPOPOCTKIB, 110 A03BOJISE BUKOPUCTOBYBATH iX y MOPIBHSUIBHUX AOC/IipKeHHsX [95]. [lns focsimkeHb
BHKOPHMCTOBYBA/IM COPTU TPUTHKase cesekiii I[HctutyTy pocnvuHunTBa iM. B.S. FOp'eBa HAAH Ykpainu 3 pisHoro Mopo3ocTiiikicTio: Byker i
Papuret (03uMi BHCOKOMOpO30CTiliki) Ta Omnekcanzpa i ITif3MMOK XapKiBCbKMI (MeHII CTiliki, 110 Haje)KaTh /0 TakK 3BaHUX «ZBOPYUOK»).
Hacinnst noBepxHeBo 3He3apaxkyBasiu rnpoTsiroM 40 xB. y 6%-HOMy pO3uMHi MepoKcHAy BOJHIO i rpopoityBanu npu 20-22°C B TeMpsiBi B
vamkax Iletpi Ha ¢ineTpyBamBEHOMY TMarepi, 3MoUeHOMY OYHIIIEHO0 BOZOIPOBi/JHOO BOZOIO.

[t Xono#oBoro 3arapToByBaHHs 3-74000Bi MpopocTKU noMiland Ha 6 Ai6 B xonoaunbHy Kamepy Danfoss (Hizepsianau) 3 Temneparyporo 2—

4°C (6e3 ocBiTneHHs1). ONTUMaMbHUNA PEXKUM 3arapTyBaHHsI OYB BCTaHOB/IeHWH paHime [91, 95]. [I/1s1 MOpiBHSIHHSI BUKOPUCTOBYBAIU 4-1060Bi
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eTioNbOBaHi MPOPOCTKY, 1110 He Mifi/jaBaaucs 3arapTyBaHHO. OCKiNIbKY MPU HU3bKIW TeMriepaTypi pO3BUTOK IPOPOCTKIB YIOBi/bHIOBaBCH, 9-

[IeHHI 3arapToBaHi poC/IMHY Oy/IM TaKUMH X, sIK 4-71eHHI KOHTPOJIbHI, BUpoILeHi rpu 20-22°C.

TIpopocTku miffiaBaiM NMPOMOPOXKYBaHHIO 3a BiICYTHOCTI CBiT/Ia NpW 3aJjaHUX TeMmIiepaTrypax (AWB. HIDKUe) MPOTSAroM 6 Tof, 3HIDKYIOUU

Temrneparypy 3i mBuzkictio 1°C/rog. [s1s1 BifiTaBaHHS! IPOPOCTKIB TeMriepaTypy B Kamepi mizpuiyBanu 1o 2°C 3i mBugkictio 1°C/rog. Ilicns

LjbOr0 MIPOPOCTKH BifipoliyBamu npotsrom 3 fi6 npu 20-22°C i ocBiT/ieHOCTi 6 K/IK Ta OL{iHIOBa/IM X BIXKUBAHICTb.

Yepes 2 Ta 6 fib BiJ MoyaTKy BIUIMBY 3arapTyBaJbHOI TEMIEPaTypH Y MPOPOCTKAX BU3HAYA/IM BMiCT BTODUHHUX METabOJIiTiB.

3arasipHy KilbKiCTh ()eHONBHHX CIHOJIYK Y MPOPOCTKAaX BH3HAUaaM 3a JOMOMOror peaktuBy dosiHa [5]. HaBakKy pocsMHHOro Marepiamy

po3tupanu B 6 M1 70%-HOro eTaHoty, 3a/MIIa/y Jyisi eKCTpakLii Ha 20 XB Mpu KiMHaTHil Temnepatypi, micist yoro ¢inerpyBanu. B npobipky

BHocwu 0,5 M dinbTpary, 7 M qucTuiaboBanoi Bogu i 0,5 My peaktuBy PosinHa, TiepeMilyBand i uepe3 3 xB gogaBanu 1 mi 10% kapboHaty

HaTpito, MoTiM J0BOAMIN Bozoo fo 10 mui. Uepe3 1 roz BUMIpIOBa/M ONTHYHY I'YCTHHY PO3UMHY IpU 725 HM. BMicT ¢eHONMbHUX CHOMyK

BUPaKa/Id B MKMOJIb XJIODOr€HOBOI KUC/IOTH Ha I' CyXOl peUOBUHHU.

3arasbHUH BMiCT (h1aBOHOIZIB, SIK i (DeHONMBHUX CIIOMYK, aHa/Ti3yBa/li B CIIUPTOBUX eKCTPAKTAX 3a YTBOPEHHSIM KOMIUIEKCY 3 iOHaMH a/lFoMiHito

[56]. ExcrpakT 3miuryBanu 3 1%-uum posunHom AlCI3 B 95%-Homy eTtaHoni B mporopiii 1 : 1 i uepe3 40 xB. BU3Haya/M HOTO ONTHYHY

ryctuny npu 414 HM. SIK cTaHZapT BUKOPUCTOBYBa/IM PYTHH. BMicT hiaBoHOIiB BUpaXkaiu B MKMOJIb DYTHHY Ha I' CyX0i PeUOBHHHU.

[yis1 BU3HAueHHs1 BMICTy aHTOL{iaHiB HaBa)KKM MAaroHiB romoreHisyBanu B 1%-Homy po3umHi HCl B mertanoni. ITicis veHTpudyryBaHHS

romoreHary npu 8000 g mporsroMm 15 XB BU3Hauyalu ONTHYHY T'YCTMHY CyTNepHaTaHTy 3a /oBXuHM xBUai 530 HM [78]. Bmict aHToljiaHiB

BUP&)Xa/IM B MKMOJIb LliaHi/[H-3-I/IFOKO3U/Y Ha T CYyXOi peYOBHHHU.

[Hocnigu npoBoguan y 4-pa3oBomy biosoriuHoMy TOBTOpeHHi i BigTBOproBanu He3anexxHo Tpuui. Ha pucyHkax i B Tabnuili HaBefeHi cepesiHi

BeJIMYMHMU Ta iX cTaHzapTHI moxubku. KpiM okpemo BiJj3HaueHHX BUMa/KiB 00roBOPIOHOTHCS BijMiHHOCTI, BiporigHi npu P

8.2. Mopo30cTiiiKicTh IPOPOCTKiB TpUTHKAaJE i BMICT B HUX BTOPMHHUX MeTa0o.IiTiB

ITpopocTKM AOCIIPKYBaHUX COPTIB TPUTHKase NPaKTHYHO He BUSB/ISUIM KOHCTUTYTHBHOI MOPO30CTiHKOCTi. BrpkuBaHicTh 3paskiB

copriB Byker i Paputer mic/ist 6-roftHHOr0 NPOMOpPOXKYBaHHsI 3a Temrepatypu —7°C cTaHoBH/Ia 6/13bK0 2%, a IPOpPOCTKH copTiB OJjiekcaHjpa

i ITif;3MMOK XapKiBCbKHUI FMHY/IHM MOBHICTIO (Tab1. 5).

Tabauys 5.

BuwxuBaHICTB NPOPOCTKiB TPUTHKAJIE MiC/IA NPOMOPO)XXyBaHHA

Temriepatypa NpOMOPO>KYBaHHsI
Copr
—7°C -9°C
Be3 3arapTyBaHHs
Byker 2,1+1,1 -
Papurer 1,5+0,8 -
Onekcanzipa 0,0 -
TTifzumMok XapkKiBCbKUH 0,0 -
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ITicns 3arapTyBaHHs

Byker 54,3+2,1 52+04
Papurer 52,3+1,7 40+0,4
Onekcangpa 26,6 £ 2,2 2,3+0,3
ITifzrumok XapKiBChbKUH 14,8+ 1,7 22+04

IMpumiTka. [Ipoyepk 03Havae BiICYTHICTL BU3HAY€Hb.

[Tic/st MpOMOPOyKyBaHHS 3arapTOBaHUX MPOPOCTKIB 1py —7°C BiykuBaio moHaz 50% 3pa3KiB BUCOKOMOPO30CTilKMX copTiB Byker i

Paputet. Copt OsiekcaH/pa BUSIB/ISIB MEHIIY CTiHKiCTb, a HalHWKUO0 (0 15%) Oys1a BrkKMBaHICTb POPOCTKiB copTy ITi3MMOK XapKiBCHKHUH.

Micns BruBy TemriepaTypy — 9°C BW)KUBAHICTh 3arapTOBaHUX MPOPOCTKIB Oy/ia Ay)Ke HU3bKOIO, X0Ua COPTOBI BiIMIHHOCTI 36epiranucs (auB.

Tabm. 5).

bazoBuii cymapHUii BMICT (heHOMBHUX CIIOJIYK Y IIPOPOCTKAaX Pi3HUX eHOTHUITIB TPUTHKae He BifpisHsaBcs (puc. 21). [elrio HIKUNUM

BiH OyB y HaliMeHI cTiiikoro copty ITif3MMOK XapKiBCbKHH, NIPOTe Lisl BiMiHHICTB Bif iHIIMX copTiB He Oysa BiporigHoto npu P
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Puc. 21. BMicT ¢eHOMBHUX CHOMYK (MKMOJIb X/I0POreHOBOI KMCIOTH/T CyXOi peuoBMHM) y TPOPOCTKaxX TPUTHKale B MpoLieci X0/I0A0BOr0
3araptyBaHHs. TyT i Ha puc. 22, 23: I — 6e3 3araptyBanHs; II i III — BiznoBigHO yepe3 2 i 6 fi6 3arapryBaHHs 3a Temneparypu 2—4°C. 1 —

byker; 2 — Paputet; 3 — Onekcanzpa; 4 — ITig3umok XapKiBChKUM.

CyMapHuil BMicT (/1aBOHOIJIB y He3arapToBaHUX TMPOPOCTKAaX Pi3HUX TeHOTHIIIB iCTOTHO He Biipi3HsBcs (puc. 22). Uepes 2 nobu

BIUIMBY 3arapTyBa/ibHOI TeMIepaTypH iX KilbKicTb 3MiHIOBanacs ciabo. Ipore uepe3 6 fi6 3arapTyBaHHs 3arajbHUM BMICT (JIaBOHOIAIB Y

NIPOPOCTKAx ycixX JoC/iKyBaHUX COPTIB 3pocTaB B 1,7-1,9 pasa. IIpu 1jboMy ofHaK BiporifHHUX COPTOBUX BiMiHHOCTell He Bifi3Hauaa0Cs.
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Puc. 22. BmicT ¢1aBoHOIAiB (MKMOJIb PYTHHY/T CyXOi PEUOBHHH) Y TIPOPOCTKAaX TPUTHKAJIE B TMPOLIECi XOJI0I0BOTO 3arapTyBaHHs. [103HaueHHs,

II

—

sIK Ha puc. 21.

BMmicT aHTOLiaHiB ¥ IPOPOCTKAX Pi3HMX EHOTHITIB 3a 3BUUaHUX YMOB BifIpi3HsBCsI, HaWBUILMM BiH OyB y copty Byker (puc. 23).

UYepe3s 2 706U 3arapTyBaHHs BiH BiporifjHO 3pocTaB B yciX 4OTHpBOX COPTiB. IIpu 11b0My MOpo3ocTiiiki coptu Byket i PaputeT Bifpi3Hsmcs

iCTOTHO BUILMM BMiCTOM aHTOL|iaHiB MOpiBHsIHO 3 HecTilikuMu coptamu Osekcanzpa i ITif3MMoK XapKiBCbKMA. Binblll TpuBase 3arapTyBaHHs

MPH3BOAWJIO [0 MOJA/IBIIOTO 3POCTaHHS BMICTY aHTOLiaHIiB y MIPOPOCTKax yciX JOC/IipKyBaHUX COPTIB. Y TOH ke yac abCOMOTHI BeIMUMHU Y

HalMeHIl CTilikoro copty ITij3MMOK XapKiBCbKUI Oy/11 OMITHO HIDKYMMHU TIOPIiBHSIHO 3 TPhOMA iHIIMMU copTaMHu (puc. 23).
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Puc. 23. BmicT aHTOlLiaHiB (MKMOJb LiaHiMHY/T Cyxol PeUOBHMHM) y IIPOPOCTKax TPUTUKaje B IIpPOLieCi XOJIOJOBOrO 3arapTyBaHHS.

ITo3HaueHHS, K Ha puc. 21.

TakuM YMHOM, B IiJIOMy BTOPUHHHK MeTabosti3M 3afiisiHuil y opMyBaHHI MOPO30CTIHKOCTi POPOCTKIB TpUTHKase. IIpu Lpomy,
O/IHaK, CyMapHHii BMIiCT (heHOMBHUX CIIOMYK, 11J0 BU3HAUAETHCS 3 IX B3aEMOJi€lo 3 peaktrBoM dDosiHa, B rpolieci 3arapTyBaHHs 30i/IbIyBaBCst
c1abo, COpPTOBMX BiJMiHHOCTEH 3a LM IIOKa3HMKOM TaKOXK He BiA3Hauanocs (auB. puc. 21). 3HauHO moMiTHimmu Oyiu B mporieci
3arapTyBaHHsI IPOPOCTKIB 3MiHH 3arasbHOro BMiCTy (iaBoHOIAIB (pUC. 22). Ajle 3pOCTaHHS LILOTO MOKA3HMKA i/l Yac 3arapTyBaHHsI Maike He
3asie)xasio Bif Mopo3ocTiiikocTi copris. Ipu 1IbOMy O/jHaK MOXKHA BBa)KaTH, 1[0 (1aBOHOIAM MpHUYeTHi 4o pOopMyBaHHs CTiHKOCTi TPOPOCTKiB
TpUTHKane [0 Kpioctpecy. PaHillle Ha ileHTMYHOMY MOJe/IbHOMY 00’€KTi (eTio/bOBaHMX IPOPOCTKax) OyJ0 BCTaHOBJEHO 3POCTAaHHS

cymapHoro BMmicty ¢aBoHOifiB y mmenuii [93] i skura [2]. Crif 3ayBakKuTH, IO y TPUTHKaje BHSIBIEHO 3HaYHE 3DOCTaHHS BMIiCTY
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¢naBoHoiAiB 3a il Y®-B [155]. TakoXX y poC/IMH LbOr0 BUAY BCTAaHOBJIEHO 30i/bLIEHHSI BMICTY OKpeMHX (JIaBOHOIZIIB Y BiJMOBiZb Ha aTaky
Sitobion avenae i Oulema melanopus[55]. IlpumycKaroTb, IO Lji CIIOIYKA MOXYTb OYyTH BaKIMBUMH [JIs TIOMEPEPKEHHSI HAaJAMIpHOTO
OKMCHIOBAHOTO CTpeCy 3a fiii He uie abioTHUHKX, a if 6i0TMYHMX YMHHHUKIB. VIMOBIPHO, HAKOMMUeHHs (IaBOHOI/IiB € TIPOLIeCOM, XapaKTepHUM
7151 pi3HUX TPYII 3/71aKiB, 0COO/IMBO TIpH afamnTarlii 10 Aii cTpecopiB pi3Hoi mpupoau [55].

BopHouac, orjiHIO04M 3MiHM BMicTy ()1aBOHOIHMX CIOMYK y 3/1aKiB pi3HMX BHZIB i COpTIB, C/1ijJ BpaxoByBaTH Haj3BUYaliHy
Pi3HOMaHITHICTb ()JIABOHOIHUX CIIOMYK, $IKi BiIPi3HSIOTHCS 3a aHTMOKCH/IAHTHOIO aKTHBHICTIO. He BUK/IIOUEHO, 1[0 COPTOBi BiMiHHOCTI y
TPUTHKajle MOXKYTb OyTH BUsIB/IEHi NpY BU3HA4YeHH JiMIle NeBHUX ()IaBOHOIJHUX CIIOJIYK, @ He CyMapHOro iX BMicTy. 30Kpema, B HaIIWX
eKCIIepMeHTax BUSIB/IEHO HAKOMMYeHHS! NIPOPOCTKaMU TPUTHKase aHToljiaHiB (puc. 23). Ilpu 1jboMy HaBiTh y He3arapTOBaHHUX IPOPOCTKIB
TPUTHKAJEe BiZI3HAUaIMCsl COPTOBI BigMiHHOCTI. Hailbimbll MOMITHO BOHU BUSIB/ISUTHCS uepe3 2 00U Bifi OYaTKy 3arapTyBaHHsI, KOJIH BMiCT
aHToLiaHiB y Mopo3ocTilikux copTiB Byker i Papurer icToTHO mepeBuiyBaB Takuii y HecTifikux Omekcanzpa i ITig3umMok xapkiBcekuid. I1pu
6i/IbIIl TPUBAJIOMY 3arapTyBaHHI 1ii BiIMIHHOCTI YaCTKOBO HiBe/IOBA/IUCS, XO4a [ijisi HAWMEHIIl CTiHKOTro cOpTy OyB XapakTepHUN HalHIDKUMH
BMicT aHTOWiaHiB. OT)Ke, HMOBIDHO, aHTOLiaHW € OJHUMM 3 HaWOINbII Ba)KIMBUX BTOPHHHHMX MeTabOTiB [/ TPOLieCy XOJ040BOTO
3arapTyBaHHs TpUTHKajle, a MOXJIMBO, ¥ iHIMX 371akiB. [IpUMiTHO, III0 came aHTOLiaHM MAIOTh HAZI3BUUAlHO BHCOKY AHTHOKCH/AHTHY
aKTHUBHICTb i 37aTHi e(eKTUBHO [eaKTUBYBaTH CyIepOKCHAHI aHioH-pagukanu [132]. 3a pi3HuMU criocobaMu OL[iHKH, BBaXKA€TbCS, IO
aHTMOKCH/IAHTHA aKTHBHICTh aHTOL{iaHIB y Ki/lbKa pas3iB repesepiiye edektr ackopbiHosoi kucioru [86].

TakyuM UMHOM, € MiACTaBU A/ BUCHOBKY IIPO IeBHUI BHECOK aHTOL{iaHIiB i, MOXINBO, iHImUX ()/1aBOHOIfIB, ane He BTOPUHHUX
MeTaboJIiTiB 3arajzioMm, y IIpOLiecH XOJIOZI0BOI ajjanTauil TpUTHKaze. BogHouac cClifi HarosoCUTH, IO MDK INOOAWHOKMMM IIOKa3HMKaMU
(YHKI[IOHYBaHHSI aHTUOKCH/,AHTHOI CHCTeMH i MOPO30CTIHKiCTIO HaBpsi[, UM MOXK/IMBUW TiCHMH 3B'SI30K. AHTHOKCH/|AHTHA CHCTeMa POC/VH
CKJ/1a/la€ThCst 3 BEJIMKOI Ki/IbKOCTi (hepMeHTaTUBHUX i HU3bKOMOJIEKY/ISIPHUX KOMIIOHeHTiB. AHTHOKCH/JAHTHI BJIACTUBOCTI Mae i HU3Ka peyoBHUH,
sIKi He BBKAIOThCs1 K/TACHYHUMU aHTUOKCH/IAHTaMU, ajle TaKOoX 3a/jisiHi y rornepe/yKeHHi OKMCHIOBA/IbHUX MOILKO/PKEeHb I HAKOMUUYIOTLCS IIPU
XOJIOZIOBOMY 3arapTyBaHHi 3/1aKiB y BeJMKHX KiBKOCTSIX, mepeAycim, mposiH i nykpu [16, 95]. Ilpu 1jpomy BCi mepesideHi KOMIOHEHTH
AHTUOKCH/IAHTHOI CUCTeMU TepeOyBaoTh y (YHKLIOHAIbHIM B3aEMOZii 3 TPOOKCHIAHTaMu i MK coboro [88]. 3ayBakumo, 1110 paHiliie Ham
BJAJIOCS BCTAaHOBUTH TiCHWH 3B'I30K MK cepefiHiMM HOPMOBaHMMH BeJMYMHAMH AHTHOKCHAHTHOI aKTHMBHOCTI, sIKi BHPaxXOBYBAIHCS 3a
TIOKa3sHUKaMy CeMU (pepMeHTaTHBHUX i HU3bKOMOJIEKY/SIPHUX CK/Ia/loBUX AHTUOKCHJAHTHOI CUCTeMH, i MOPO3OCTIMKICTIO AOCTiZKyBaHUX
coptiB Tputukane [94]. IlpakTHuHuMII iHTepec AJisi CKPUHIHIY MODPO30CTiHKHUX TeHOTHIIIB MO)X€ MaTH BCTAHOBJIEHHs MEBHOrO MiHIMymy
(epMeHTaTBHUX i HepepMEHTATUBHHUX CK/Ia/[0BUX aHTHOKCHJAHTHOI CHCTeMH, sIKi y BUTJISiZi iHTerpasbHOTO MOKa3HUKa MOXKYTh OyTH TiCHO

TOB’s13aHi 3 B/IaCTUBICTIO MOPO30CTiiiKocTi. BMicT aHTO1liaHiB, IMOBipHO, MOXe OyTH OZiHi€FO 3i CK/IaZIOBUX TaKOT'O OKa3HHKa.
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BUCHOBKUA

1. BcraBHOMEHO, 10 /IOHOPU OKCHZY a30Ty CIPUYMHSIIOTH MoAubikallilo aKTUBHOCTI aHTHMOKCHAAHTHUX (epMeHTIB. ITomipHi

KOHIleHTpaLii HiTporpycuzy Hatpito (HITH) BHK/IMKAIOTH y POCIWH TiJBHILEHHS aKTMBHOCTI cyrepokcuagucmytasd (CO[/l), katamasw,

rBasIKOJINEPOKCH/A3K i ackopbaTiepoKcHzasy, y TOM vac sIK BUCOKi iHriOyrorb Ui depmeHTH. IHAYKYBaHHS iX aKTUBHOCTI ek3oreHHMM NO

ornocepeKoBaHO KabLiieM i ADPK sIK cUrHa/bHUMU M0CepeHUKaMH.

2. TlokazaHo, 1m0 o6pobka gmoHopom okcuzy azory HITH migBuiyBana moCyXOCTiHKICTH POCIHH SUMEHIO B YMOBAaxX IPYHTOBOI

KyJ/IbTYpH, L0 BUSIBJIS/IOCS y 3MEHILEeHHi CIPUUYMHIOBAHOTO MOCYXOK TNPUTHIYeHHsI pocTy, 30epe)keHHi Mysy (pOTOCHHTeTHYHMX MirMEHTIB,

MiATprMaHHi BoAHOTO GanaHCy Ta MiJBHILEeHHI aHTHOKCH/JAaHTHOI aKTHBHOCTI. BeraHoBneHo copTocrenudiuni ocobmuBocri aii HITH 3a ymoB

HOCYXH.

3. BcraHoBeHO edeKT MiJjBULLIeHHS TeIUIOCTIMKOCTI iHTaKTHUX MPOPOCTKIB MILEHULi i/ BIVIMBOM JI0HOPAa MOHOOKCH/Y BYTJIELItO

(CO) reminy. BiH cynpoBO/pKyBaBCsl 3pOCTaHHSIM aKTHBHOCTI aHTHOKCHZAHTHUX (epmentiB (CO/l, karama3u, rBasKOMIEpPOKCHAA3H) Ta

3MeHIIIeHHSIM OKHUCHIOBA/IbHUX TOMIKO/PKeHb OiomeMbOpaH.

4. BusiB/ieHO TpaH3UTOPHE MiJBUILIEHHS] BMICTy CIPKOBO/JHIO Y KOpPeHsIX NPOPOCTKIB MILEeHULIi Mic/s Ail 3arapTyBajJbHOIO MPOrpiBy.

CkaBeH/Kep CipKOBOJHIO TiloTaypHH Ta iHribGiTop CHMHTE3y CIpKOBOJHIO MipyBaT yCyBanu eeKTH PO3BUTKY TEIIOCTIHKOCTi MPOPOCTKIB i

Mi/IBUINIEHHS] B HUX aKTWBHOCTI aHTHOKCH/AHTHUX (epMeHTIB. Lle 3acBifuye posb CipKOBOJHIO SIK CUTHA/IBLHOTO IOCepejjHUKa Yy perysisiil

AQHTMOKCH/IAHTHOI CHCTeMH i PO3BUTKY TeIUIOCTIMKOCTi MPOPOCTKIB 3a Aiil 3arapTyBa/IbHOI TeMIIepaTypH.

5. Tloka3aHo, 11j0 0BMPUCKYBaHHS POC/IMH MIIEHWL|i MMyTPECL{IHOM i CriepMiHOM B KOHLIeHTpaLisix Aiama3ony 0,25-5 MM ictoTHO

3MeHIIyBa/io PiCTiHriOyrounii BIUIMB IPYHTOBOI MOCYXH, Aisi criepMmiHy Oyna MeHII edeKTHBHOK. IlyTpeCLMH NOMITHO 3HWKYBaB IIPOSIB

BOJHOrO /ledil[UTy, CIIPUUMHIOBaHWK Tocyxor0. OO6poOka momiaMiHaMM TakoX MogudiKyBasa 3MiHM BMICTY HH3BKOMOJIEKYJISIDHHAX

MIPOTeKTOPiB (MpOJIiHy, LiyKpiB) ¥ IMCTKaX POC/IMH 3a YMOB IPYHTOBOI MOCYXH.

6. Obpobka MPOPOCTKIB TIIEHUL[i MeJaTOHIHOM CIPUYWHSIA MiZABHUILEHHs iX TeruiocTidkocti. MeTogoM iHribiTopHOro aHasmisy

rokasHo y4yactb ADK Ta KasblLiifo SIK CHrHa/IbHUX TT0CepeJHUKIB y peati3ariii Takoro eeKTy MelaToHiHy.

7. BcraHoBneHO BiIMiHHOCTI cTparerii ajanrarnii 0 OCMOTUYHOIO CTPecCy Yy NPOPOCTKIB 3epHOBUX 3/1aKiB Pi3HUX BUJIB (KUTO,

M’sIKa TILIEeHULs, TPUTHKaae). Y >KUTa HaWOiMbIIMK BHECOK B 3aXHCHY CHUCTEMY MalOThb TIPOJIiH, ()JIaBOHOIAHI CTONMYKHM i Mepokcupasa.

BogHouac 0cobMBiCTIO TPUTHKA/E 3a CTPECOBHX YMOB € miziBuiieHi aktuBHicTe CO/I i BMicT Ge36apBHUX (1aBOHOIAIB. Builli MOKa3HUKM

(YHKL[IOHYBaHHS aHTMOKCHU/IQHTHOI i OCMOIIPOTEKTOPHOI CHCTeM Y IIPOPOCTKIB )KUTa i TPUTHKasle, HMOBIPHO, 3yMOBJIFOIOTE iX BUILY IOPiBHSIHO

3 TIIIEHAL[eI0 CTIMKICTh /0 AerifpaTariii.
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8. [locnifikeHO 3MiHM BMIiCTy BTOPMHHMX MeTa0OJIiTiB Iifi 4ac X0/I00BOTO 3arapTyBaHHs MPOPOCTKIB TpUTHKase. [TokasaHO BHECOK

aHTOL|iaHiB, ajle He BTOPUHHHUX MeTaboiTiB B 1ji/ioMy, Y (OpMyBaHHs MOPO30CTiFKOCTi MPOPOCTKIB TPUTHKA/E Ta CUCTEMY aHTHOKCH/IAHTHOTO

3aXUCTY IPY HU3BbKUX TeMIlepaTypax.
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	РЕФЕРАТ
	Звіт про НДР: 98 с., 23 рис., 5 табл., джерел 172.
	Обєкт дослідження– фізіологічно активні речовини, стресові чинники, стрес-протекторні системи рослин.
	Мета роботи – з’ясування механізмів впливу оксиду азоту, сірководню, монооксиду вуглецю, поліамінів та мелатоніну на стійкість рослин до дії абіотичних стресорів, вивчення регуляції антиоксидантної і осмопротекторної систем за дії на рослини стресових чинників помірної сили.
	Методи дослідження – біохімічні, фізіологічні, польові, статистичні.
	Досліджено вплив донорів оксиду азоту на активність антиоксидантних ферментів злаків. Встановлено, що помірні концентрації нітропрусиду натрію (НПН) викликають підвищення активності супероксиддисмутази, каталази, гваяколпероксидази і аскорбатпероксидази, у той час як високі інгібують ці ферменти. В індукуванні їх активності екзогенним NO беруть участь кальцій і АФК як сигнальні посередники.
	Вивчено стрес-протекторну дію НПН на рослини ячменю. Обробка донором оксиду азоту НПН підвищувала їх посухостійкість в умовах ґрунтової культури, що виявлялося у зменшенні спричинюваного посухою пригнічення росту, збереженні пулу фотосинтетичних пігментів, підтриманні водного балансу та підвищенні антиоксидантної активності. Показано сортоспецифічні особливості дії НПН за умов посухи.
	Досліджено участь ендогенного сірководню у формуванні теплостійкості проростків пшениці (Triticum aestivum), спричинюваному короткочасною дією високої температури. Показано транзиторне зростання вмісту сірководню у коренях з максимумом через 1,5 год після однохвилинного впливу на проростки температури 42°С. Попередній загартувальний прогрів значно підвищував теплостійкість, зменшуючи інтенсивність ПОЛ і рівень загибелі проростків після 10-хвилинного ушкоджувального прогріву за температури 45°С. При цьому їх обробка скавенджером сірководню гіпотаурином та інгібітором L-цистеїндесульфгідрази піруватом натрію нівелювала розвиток теплостійкості.
	При дослідженні впливу екзогенного монооксиду вуглецю на теплостійкість рослинних об’єктів встановлено, що обробка проростків пшениці донором CO геміном індукувала розвиток їх теплостійкості. Однією з причин стрес-протекторної дії донора CO на проростки пшениці є активація ферментативної антиоксидантної системи. Встановлено, що донор СО підвищував активність супероксиддисмутази (СОД), каталази та гваяколпероксидази у коренях проростків пшениці. Ймовірними посередниками у реалізації стрес-протекторного впливу донора CO на проростки пшениці є іони кальцію та АФК.
	Вивчено вплив фоліарної обробки рослин пшениці путресцином і сперміном на функціонування їх протекторних систем за посухи в умовах лабораторної ґрунтової культури. Показано зменшення рістінгібуючого впливу посухи за обробки рослин цими поліамінами. За їх дії зменшувалися спричинювані посухою прояви водного дефіциту та окиснювального стресу. Обробка рослин поліамінами сприяла збереженню пулу хлорофілів і каротиноїдів у листках за стресових умов. Також передобробка передобробка поліамінами модифікувала зміни вмісту проліну, цукрів і флавоноїдних сполук, спричинювані дією посухи.
	Досліджено вплив екзогенного мелатоніну на теплостійкість проростків пшениці. Показано його стрес-протекторний вплив в концентраціях діапазону 0,1–10 мкМ. Методом інгібіторного аналізу встановлено участь АФК та кальцію як сигнальних посередників у реалізації такого ефекту мелатоніну.
	Ключову роль в адаптації рослин до зневоднення відіграють осмопротекторна і антиоксидантна захисні системи. Функціонування цих систем у рослин з різною таксономічною приналежністю може істотно відрізнятися. Порівнювали стан осмопротекторної і антиоксидантної систем етіольованих проростків озимих жита (Secale cereale), тритикале (× Triticosecale) і пшениці (Triticum aestivum) за нормального зволоження і дії агента осмотичного стресу 12% ПЕГ 6000. Показано, що стійкість етіольованих проростків жита була вищою ніж тритикале, але резистентність тритикале перевершувала стійкість пшениці. Зроблено висновок про відмінності стратегій адаптації у злаків різних видів. У жита найбільший внесок в захисну систему мають пролін, флавоноїдні сполуки і пероксидаза. Водночас особливістю тритикале за стресових умов є підвищені активність СОД і вміст безбарвних флавоноїдів. Вищі показники функціонування антиоксидантної і осмопротекторної систем у проростків жита і тритикале зумовлюють їх вищу порівняно з пшеницею стійкість до дегідратації.
	Механізми низькотемпературної адаптації тритикале, що поєднує високу продуктивність і морозостійкість, вивчені недостатньо. Досліджували динаміку загального вмісту фенольних сполук, флавоноїдів і окремо кількості антоціанів за умов холодового загартування (6 діб за температури 2–4°С) проростків сортів з різною морозостійкістю: Букет і Раритет (озимі високоморозостійкі) та Олександра и Підзимок харківський (менш стійкі, що належать до «дворучок»). Загартування спричиняло невеликий підйом сумарного вмісту фенольних сполук та значне підвищення вмісту флавоноїдів у проростках усіх досліджуваних сортів, при цьому істотних сортових відмінностей не відзначалося. В процесі холодового загартування вміст антоціанів також зростав і досягав приблизно однакових величин у сортів Букет, Раритет і Олександра, проте у найменш морозостійкого сорту Підзимок харківський цей показник був значно нижчим. Зроблено висновок про внесок антоціанів, але не вторинних метаболітів в цілому, у формування морозостійкості проростків тритикале та систему антиоксидантного захисту при низьких температурах.
	Ключові слова: оксид азоту, активні форми кисню, сірководень, монооксид вуглецю, пліаміни, мелатонін, антиоксидантна система, низькомолекулярні протектори, абіотичні стресори, стійкість, злаки.
	ABSTRACT
	Research report: p. 98, 23 fig., 5 table., 172 literary sources.
	The object of research is physiologically active substances, stress factors, stress-protective systems of plants.
	The purpose of the work is to find out the mechanisms of the influence of nitric oxide, hydrogen sulfide, carbon monoxide, polyamines and melatonin on the resistance of plants to the action of abiotic stressors, to study the regulation of antioxidant and osmoprotective systems under the influence of moderate stress factors on plants.
	Research methods are biochemical, physiological, field, statistical.
	The influence of nitrogen oxide donors on the activity of antioxidant enzymes of cereals was studied. Moderate concentrations of sodium nitroprusside (SNP) have been found to increase the activity of superoxide dismutase, catalase, guaiacol peroxidase, and ascorbate peroxidase, while high concentrations inhibit these enzymes. Calcium and ROS are involved in the induction of their activity by exogenous NO as signal mediators.
	The stress-protective effect of SNP on barley plants was studied. Nitric oxide donor treatment of SNP increased their drought resistance under soil culture conditions, which was manifested in the reduction of drought-induced growth inhibition, preservation of the pool of photosynthetic pigments, maintenance of water balance, and increase in antioxidant activity. Variety-specific features of SNP action under drought conditions are shown.
	The participation of endogenous hydrogen sulfide in the formation of heat resistance of wheat seedlings (Triticum aestivum) caused by the short-term effect of high temperature was studied. A transient increase in the content of hydrogen sulfide in the roots was shown, with a maximum after 1.5 h after a one-minute exposure to the temperature of 42°С. Pre-hardening heating significantly increased heat resistance, reducing the intensity of LOP and the level of death of seedlings after a 10-minute damaging heating at a temperature of 45°C. At the same time, their treatment with the hydrogen sulfide scavenger hypotaurine and the L-cysteine desulfhydrase inhibitor sodium pyruvate did not affect the development of heat resistance.
	When studying the effect of exogenous carbon monoxide on the heat resistance of plant objects, it was established that the treatment of wheat seedlings with the CO donor hemin induced the development of their heat resistance. One of the reasons for the stress-protective action of the CO donor on wheat seedlings is the activation of the enzymatic antioxidant system. It was established that the CO donor increased the activity of superoxide dismutase (SOD), catalase, and guaiacol peroxidase in the roots of wheat seedlings. Calcium ions and ROS are likely mediators in the realization of the stress-protective effect of the CO donor on wheat seedlings.
	The effect of foliar treatment of wheat plants with putrescine and spermine on the functioning of their protective systems during droughts in laboratory soil culture conditions was studied. A decrease in the inhibitory effect of drought was shown when plants were treated with these polyamines. Under their action, drought-induced manifestations of water deficit and oxidative stress were reduced. Treatment of plants with polyamines contributed to the preservation of the pool of chlorophylls and carotenoids in leaves under stressful conditions. Also, pretreatment with polyamines modified changes in the content of proline, sugars, and flavonoid compounds caused by drought.
	The effect of exogenous melatonin on heat resistance of wheat seedlings was investigated. Its stress-protective effect is shown in concentrations of 0.1–10 mM. Using the method of inhibitory analysis, the participation of ROS and calcium as signal mediators in the implementation of this effect of melatonin was established.
	Osmoprotective and antioxidant systems play a key role in the adaptation of plants to dehydration. The functioning of these systems in plants with different taxonomic affiliations can differ significantly. The state of the osmoprotective and antioxidant systems of etiolated seedlings of winter rye (Secale cereale), triticale (× Triticosecale) and wheat (Triticum aestivum) was compared under normal moisture and the action of the osmotic stress agent 12% PEG 6000. It was shown that the stability of etiolated rye seedlings was higher than that of triticale, but the resistance of triticale exceeded that of wheat. A conclusion was made about the differences in adaptation strategies in cereals of different species. Proline, flavonoid compounds and peroxidase make the biggest contribution to the defense system in rye. At the same time, a feature of triticale under stressful conditions is increased SOD activity and the content of colorless flavonoids. Higher indicators of the functioning of the antioxidant and osmoprotective systems in rye and triticale seedlings determine their higher resistance to dehydration compared to wheat.
	The mechanisms of low-temperature adaptation of triticale, which combines high productivity and frost resistance, have not been sufficiently studied. We studied the dynamics of the total content of phenolic compounds, flavonoids and, separately, the amount of anthocyanins under the conditions of cold hardening (6 days at a temperature of 2–4°С) of seedlings of varieties with different frost resistance: Buket, Rarytet (high winter frost resistance), Oleksandra, Pidzymok Kharkivskyi (less resistant, belonging to "two-doors"). Hardening caused a small increase in the total content of phenolic compounds and a significant increase in the content of flavonoids in the seedlings of all studied varieties, while no significant varietal differences were noted. In the process of cold hardening, the content of anthocyanins also increased and reached approximately the same values in the varieties Buket, Rarytet and Oleksandra, but this indicator was significantly lower in the least frost-resistant variety Pidzymok Kharkivskyi. A conclusion was made about the contribution of anthocyanins, but not secondary metabolites in general, to the formation of frost resistance of triticale seedlings and the system of antioxidant protection at low temperatures.
	Key words: nitric oxide, reactive oxygen species, hydrogen sulfide, carbon monoxide, plyamines, melatonin, antioxidant system, low-molecular protectors, abiotic stressors, resistance, cereals.
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	ВСТУП
	Абіотичні стресові чинники є основними обмеженнями для росту і розвитку рослин [36]. Вплив на рослини екстремальних температур, засолення, посухи, важких металів призводить до значних втрат в сільськогосподарській сфері. У зв’язку з глобальними кліматичними змінами та впливом антропогенних факторів актуальність проблеми стійкості рослин дедалі зростає. Як відомо, серед шляхів підвищення стійкості культурних рослин є генетико-селекційний (включно з трансгенезом) та агротехнічний, пов’язаний із застосуванням фізіологічно активних речовин та інших засобів, що індукують фізіологічні механізми стійкості. Для ефективного використання обох підходів необхідне постійне поглиблення фундаментальних знань у галузі стресу і адаптації рослин.
	Формування адаптивних реакцій рослин на дію стресорів відбувається за участю мережі сигнальних посередників, серед яких особливу роль відграють кальцій і активні форми кисню[39, 103]. В останні роки до ключових сигнальних речовин відносять і газотрансмітери [79, 96, 101, 167], передусім монооксид азоту (NO), сірководень (H2S) і монооксид вуглецю (CO) [162].
	Реакції рослин у відповідь на дію несприятливих чинників включають в себе запуск універсальних захисних систем, до яких належать, зокрема, синтез стресових білків, активація антиоксидантної системи і накопичення поліфункціональних низькомолекулярних сполук [24, 67]. Ймовірно, що з подібними реакціями у багатьох випадках пов'язані ефекти неспецифічної або перехресної стійкості рослин до стресових чинників різної природи. Прояв перехресної стійкості за дії на організм стресового чинника може бути зумовлений не тільки індукцією одним стресором широкого спектра адаптивних реакцій, а й здатністю протекторних сполук виконувати множинні функції [18]. Серед таких мультифункціональних органічних молекул особливе значення для адаптації рослин має накопичення ряду азотовмісних сполук – вільних амінокислот (в першу чергу проліну), бетаїнів (метильованих похідних амінокислот) і поліамінів.
	Поліаміни являють собою аліфатичні аміни, що мають регулярне просторове розташування позитивних зарядів в молекулі [102]. Найпоширеніші у рослин поліаміни путресцинового ряду – путресцин, спермідин і спермін [74].
	Останніми десятиліттями активно досліджуються механізми участі поліамінів в адаптації рослин до несприятливих умов [27, 72]. Частково протекторні ефекти поліамінів пояснюють їх стабілізуючою дією на білки, нуклеїнові кислоти і мембранні структури [43, 84]. Однак в цілому спектр біологічних ефектів поліамінів значно ширший і досліджений далеко не повною мірою.
	Індоламін мелатонін (N-ацетил-5-метокситриптамін) відомий насамперед як нейрогормон, що синтезується в епіфізі ссавців і бере участь у регуляції циркадних ритмів, сну, настрою, температури тіла, імунної системи та багатьох інших функцій. У рослин мелатонін був вперше ідентифікований у 1995 році [61], а інтенсивні дослідження його функцій здійснюються лише в останні 10–15 років [34, 62]. Нині відомо, що мелатонін впливає на експресію значного різноманіття генних елементів у різних умовах, насамперед стресових [163, 168]. Проте в цілому уявлення про механізм дії мелатоніну як біорегулятора у рослин лише формуються. Зокрема, недостатньо інформації про сигнальні посередники, що залучаються до реалізації стрес-протекторної дії мелатоніну на рослини.
	Видові особливості стратегій адаптації і функціонування антиоксидатної та осмопротекторної систем як неспецифічних компонент стійкості у культурних злаків в цілому залишаються малодослідженими. У зв’язку з цим, доцільні комплексні дослідження змін стану ферментативної антиоксидантної системи та вмісту низькомолекулярних протекторів (у тому числі антиоксидантів) при адаптації злаків до посухи, екстремальних температур та інших несприятливих чинників. Так само є доцільним і вивчення видових особливостей стрес-протекторної дії нових груп фізіологічно активних сполук – газотрансмітерів, біогенних амінів, гормоноподібних сполук.
	У зв’язку з викладеним, мета досліджень полягала у з’ясуванні механізмів впливу оксиду азоту, сірководню, монооксиду вуглецю, поліамінів та мелатоніну на стійкість рослин до дії абіотичних стресорів, вивчення регуляції антиоксидантної і осмопротекторної систем за дії на рослини стресових чинників помірної сили. Робота включала в себе такі завдання:
	дослідження вплив донорів оксиду азоту на активність антиоксидантіних ферментів злаків;
	оцінка впливу донорів оксиду азоту на посухостійкість рослин ячменю у зв’язку з функціонуванням стрес-протекторних систем;
	дослідження участі ендогенного сірководню у формуванні теплостійкості проростків пшениці, спричинюваному короткочасною дією високої температури;
	дослідження впливу донора монооксиду вуглецю геміну на теплостійкість проростків пшениці і участі АФК та іонів кальцію в реалізації його фізіологічних ефектів;
	встановлення участі АФК та іонів кальцію в індукуванні мелатоніном стійкості проростків пшениці до потенційно летального теплового стресу;
	порівняння стану осмопротекторної і антиоксидантної систем проростків озимих жита, пшениці м’якої і тритикале за адаптації до осмотичного стресу;
	дослідження особливостей накопичення вторинних метаболітів проростками тритикале різних сортів за адаптації до низьких температур.
	1. РОЛЬ ОКСИДУ АЗОТУ В РЕГУЛЯЦІЇ АНТИОКСИДАНТНОЇ СИСТЕМИ РОСЛИН
	Однією з універсальних протекторних систем рослин є антиоксидантна система [70]. Оксид азоту може чинити на антиоксидантну систему досить складний і неоднозначний вплив, механізми якого досліджені далеко не повністю [85, 116, 161]. NO має здатність модифікувати багато антиоксидантних ферментів як in vivo, так і in vitro. Серед них аскорбатпероксидаза, гваяколпероксидаза, різні форми супероксиддисмутази, каталаза, глутатіон-S-трансфераза, глутатіонредуктаза [45, 63, 121]. При цьому тип посттрансляційної модифікації білків дією оксиду азоту може по-різному впливати на їх функціональну активність. Водночас за дії донорів NO на рослини in vivo накладаються ефекти прямого і непрямого впливу NO не тільки на ферментні системи, які знешкоджують АФК, а й на ензими, які генерують АФК.
	Завданям даного розділу було дослідження ролі АФК і різних пулів кальцію у NO-залежній регуляції активності антиоксидантних ферментів колеоптилів пшениці.
	1.1. Матеріал, умови і методи досліджень
	Для досліджень використовували рослини виду Triticum aestivum L. Експериментальним об’єктом слугували інтактні етіольовані проростки пшениці озимої м’якої сорту Досконала.
	Насіння озимої м’якої пшениці знезаражували 5%-ним пероксидом водню і пророщували в чашках Петрі в темряві за температури 20ºС на очищеній водопровідній воді. При дослідженні ефектів донора оксиду азоту та інших фізіологічно активних речовин (ФАР) відрізки колеоптилів, відділені від 4-добових проростків, вирощуваних за температури 20°С, переносили на простерилізований 2% розчин сахарози з добавкою пеніциліну (Na-сіль – 100 тис. од./л), у відповідних варіантах у середовище інкубації колеоптилів досліджувані речовини додавали до цільових концентрацій.
	Активність цитозольної СОД, визначали, використовуючи метод, в основі якого здатність ферменту конкурувати з нітротетразолієм синім за супероксидні аніони, які утворюються внаслідок аеробної взаємодії НАДH і феназинметосульфату [21]. Активність каталази визначали за кількістю розкладеного пероксиду водню за одиницю часу [20]. Активність аскорабтпероксидази (АПО_ оцінювали за зменшенням оптичної густини у результаті окиснення аскорбінової кислоти у присутності H2O2 [130]. При визначенні активності розчинної гваяколпероксидази (ГПО) як субстрат використовували пероксид водню, у ролі відновника – гваякол.
	Біохімічні аналізи виконували у 3-5-разовому біологічному повторенні у 3-4 незалежних дослідах. Статистичну обробку результатів здійснювали загальноприйнятими методами [15]. На рисунках наведені середні значення та їх стандартні відхилення.
	1.2. Активність антиоксидантних ферментів у колеоптилях пшениці за дії донора оксиду азоту і модифікаторів редокс- і кальцієвого гомеостазу
	Активність СОД в колеоптилях пшениці збільшувалася під впливом всіх трьох досліджуваних концентрацій НПН через 4 год після початку його дії на колеоптилі (рис. 1, а). Через 24 год обробки ефект посилювався. Максимальні значення активності ферменту спостерігали за дії на колеоптилі 0,2 мМ НПН. Активність каталази через 4 год обробки колеоптилів НПН у концентраціях 0,1 і 0,2 мМ не змінювалася, а під його впливом у концентрації 0,5 мМ відбувалося незначне зниження активності ферменту (рис. 1, б). Через 24 год за впливу НПН у концентраціях 0,1 і 0,2 мМ відбувалося підвищення активності каталази, а у варіанті з 0,5 мМ НПН активність ферменту була нижчою, ніж у контролі.
	
	Рис. 1. Концентраційна залежність впливу НПН на активність СОД (а), каталази (б), АПО (в) і ГПО (г) у колеоптилях пшениці.
	Активність АПО через 4 год впливу НПН на колеоптилі істотно не змінювалася (рис. 1, в). Через 24 год після початку обробки донором оксиду азоту активність ферменту підвищувалася у варіанті з концентрацією НПН 0,2 мМ. Через 4 год впливу НПН у концентраціях 0,1 і 0,2 мМ активність ГПО у колеоптилях пшениці не змінювалася, а за впливу 0,5 мМ НПН відбувалося зниження активності ферменту (рис. 1, г). Через 24 год спостерігалося підвищення активності ГПО у варіантах із 0,1 і 0,2 мМ НПН, а у колеоптилях, оброблених донором NO у концентрації 0,5 мМ, активність ферменту відновлювалася до значень контрольного варіанта.
	Обробка колеоптилів антиоксидантом іонолом (5 мкМ) та інгібітором НАДФН-оксидази імідазолом (2 мкМ), а також антагоністами кальцію неоміцином (50 мкМ) і нікотинамідом (1 мМ) усувала підвищення активності досліджуваних антиоксидантних ферментів, спричинюване дією НПН.
	Отже, кальційзалежне посилення генерації АФК, яке відбувається за впливу донора NO, очевидно, бере участь у формуванні сигналу, що індукує захисні реакції клітин колеоптилів, зокрема, спричиняє активацію антиоксидантної системи.
	2. АДАПТИВНІ РЕАКЦІЇ РОСЛИН ЯЧМЕНЮ НА ДІЮ ПОСУХИ ЗА ОБРОБКИ ДОНОРОМ ОКСИДУ АЗОТУ
	Більшість даних про стрес-протекторну дію донорів NO на рослини отримано на клітинних культурах, калюсах, ізольованих органах та інших модельних об’єктах. Досліджували вплив обробки донором оксиду азоту НПН на ростові показники, водний статус, накопичення осмолітів та активність антиоксидантних ферментів – каталази, гваяколпероксидази (ГПО) і аскорбатпероксидази (АПО) за ґрунтової посухи у рослин трьох сортів ячменю.
	У лабораторній ґрунтовій культурі використовували сорти Геліос (слабопосухостійкий), Козак (середньопосухостійкий) і Мономах (високопосухостійкий). Рослини вирощували у пластикових контейнерах (ґрунт чорнозем типовий важкосуглинковий). Вологість субстрату – близько 80% від ПВ, освітлення – 6 клк, фотоперіод – 16 год, температура 25/20°С (день/ніч). Посуху створювали протягом шести діб, починаючи з 11-го дня вирощування рослин шляхом зменшення норми поливу з поступовим зниженням вологості ґрунту до 25-30% від ПВ. Після цього (через 6 днів) поновлювали полив.
	Вміст проліну визначали за методом [40] з модифікаціями. Сумарний вміст цукрів визначали методом Морріса-Рое з використанням антронового реактиву [170].
	Активність каталази визначали за кількістю розкладеного пероксиду водню за одиницю часу [20]. Активність АПО оцінювали за зменшенням оптичної густини у результаті окиснення аскорбінової кислоти у присутності пероксиду водню [130]. При визначенні активності розчинної ГПО як субстрат використовували пероксид водню, у ролі відновника – гваякол.
	Кількість хлорофіліва і b та каротиноїдів визначали спектрофотометричним методом за довжини хвилі 665, 649 і 440,5 нм, використовуючи для екстракції 96% етанол [22].
	Під впливом посухи відбувалося пригнічення росту надземної частини рослин ячменю всіх трьох сортів. Обприскування рослин розчинами НПН (0,5, 2 і 10 мМ) пом’якшувало негативний вплив посухи на ріст рослин. Найбільш ефективною була концентрації 2 мМ.
	Посуха викликала значне збільшення водного дефіциту у рослин слабопосухостійкого сорту Геліос (до 22%), у той час як у сортів Козак і Мономах ці величини складали приблизно 18 і 13%, відповідно. Під впливом НПН в усіх концентраціях водний дефіцит рослин всіх трьох сортів помітно зменшувався. Обробка рослин НПН також запобігала спричинюваній посухою деградації фотосинтетичних пігментів.
	Під дією донора оксиду азоту за умов посухи у листках ячменю підвищувалися активність каталази, АПО і ГПО та вміст цукрів. Найбільш виразним ефект підвищення активності антиоксидантних ферментів був у сорту Геліос, який відрізнявся низькою базовою активністю каталази та АПО. І, навпаки, у сортів Козак і особливо Мономах, що мали вищу базову активність антиоксидантних ферментів, активність каталази та АПО під впливом НПН підвищувалася незначно.
	3. УЧАСТЬ ЕНДОГЕННОГО СІРКОВОДНЮ У ФОРМУВАННІ ТЕПЛОСТІЙКОСТІ ПРОРОСТКІВ ПШЕНИЦІ
	Нині сірководень розглядається як агент, що бере участь у регуляції багатьох функцій рослинного організму, зокрема, ростових процесів, дозрівання і старіння плодів та адаптації рослин до дії стресорів різної природи [171]. Активація адаптивних реакцій рослин є одним з найбільш яскравих фізіологічних ефектів сірководню [111, 113, 147, 148]. Встановлено, що з участю сірководню відбувається посилення функціонування антиоксидантної, осмопротекторної систем та активація синтезу стресових білків [41, 112]. Такі реакції важливі при адаптації рослин до дії стресових чинників різної природи.
	Нині накопичені відомості щодо залучення сірководню у процеси адаптації рослин до зневоднення [99, 108], засолення [57], дії важких металів [152], гіпо- і гіпертермії [29, 98, 147]. З’ясування участі сигнальних посередників в адаптації рослин до останнього чинника особливо актуальне, оскільки, згідно з прогнозними кліматичними моделями, до кінця 21 століття температура на планеті може збільшитися майже на 4 градуси, що може призвести до зниження глобальної врожайності основних сільськогосподарських культур на 3-8% [107].
	На різних рослинних об’єктах встановлений позитивний вплив донорів сірководню на стійкість до високих температур. Так, обробка суспензійної культури клітин тютюну NaHS пом'якшувала окиснювальні пошкодження, спричинювані нагріванням [111]. Ефект зменшення окиснювальних пошкоджень проростків кукурудзи за умов гіпертермії виявлений також під впливом повільно діючого донора сірководню GYY4137 (morpholin-4-ium 4 methoxyphenyl(morpholino) phosphinodithionate) [113]. Підвищення теплостійкості ізольованих колеоптилів пшениці під дією донора сірководню NaHS супроводжувалося збільшенням активності ключових антиоксидантних ферментів [98]. Одним із механізмів прямого впливу сірководню на редокс-гомеостаз рослинних клітин за стресових умов може бути активація окремих захисних ферментів шляхом персульфідування [35, 118].
	Вказані ефекти досліджувалися шляхом застосування екзогенних донорів сірководню [98, 111, 113]. Значно слабше вивчена роль ендогенного сірководню в адаптації рослин до високих температур. Ефекти підвищення вмісту сірководню в клітинах і органах зареєстровано за відносно тривалої (години, дні) дії помірно високих температур на рослини полуниці [52] і тютюну [47]. Водночас не дослідженою залишається можлива роль H2S як посередника у підвищенні теплостійкості рослин внаслідок короткочасного впливу ушкоджувальних температур. Феномен зростання теплостійкості рослинних об’єктів після хвилинних і навіть секундних впливів на них високих температур описано досить давно [28]. Його наявність дозволяє використовувати ефекти розвитку теплостійкості рослин після короткочасного нагріву як зручну модель для вивчення участі сигнальних посередників у формуванні терморезистентності [82, 92].
	Мета дослоіджень, результати яких викладені у даному розділі, полягала у встановленні участі ендогенного сірководню у формуванні теплостійкості проростків пшениці під впливом короткочасного прогріву і регуляції їх ферментативної антиоксидантної системи.
	3.1. Об’єкт, умови і методи досліджень
	Об'єктом дослідження служили етіольовані проростки м'якої пшениці озимої (Triticum aestivum L.) сорту Досконала, вирощені при 20–22°C на воді, очищеній з використанням системи водопідготовки, що включає в себе фільтр механічного очищення, вугільний фільтр і напівпроникну зворотноосмотичну мембрану з розміром комірок 1 нм. Тридобові проростки відповідних варіантів досліду на 24 год переносили на розчини скавенжера сірководню гіпотаурину (300 мкМ) [80] або інгібітору L-цистеїндесульфгідрази пірувату натрію (300 мкМ) [83]. Концентрації цих сполук, які самі по собі незначно впливали на ріст проростків, їх теплостійкість, але при цьому помітно модифікували ефекти теплового загартування вибирали за результатами попередніх дослідів.
	Після обробки досліджуваними сполуками проростки піддавали однохвилинному загартувальному прогріву у водяному ультратермостаті за температури 42,0±0,1°C [92]. Потім зразки відповідних варіантів витримували на розчинах гіпотаурину або пірувату натрію ще протягом 3 год і далі інкубували на очищеній воді. Проростки, які не обробляли гіпотаурином або піруватом натрію, весь час інкубували на воді.
	Як було встановлено раніше максимальний розвиток теплостійкості внаслідок короткочасного впливу високої температури відзначався через 24 год [92]. Зважаючи на це, теплостійкість проростків оцінювали через 24 год після впливу на них загартувальної температури. Для цього зразки піддавали потенційно летальному прогріву у водяному ультратермостат за температурі 45,0±0,1°С протягом 10 хв. Через 3 доби після ушкоджувального прогріву визначали відносну кількість проростків, що вижили. Такими вважали проростки, що зберігали здатність до росту і не мали значних некрозів.
	Для біохімічних аналізів використовували корені інтактних проростків, які чутливі до впливу гіпертермії та зручні для досліджень з використанням інгібіторного аналізу [92].
	Вміст сірководню в коренях визначали за реакцією з 5,5'-дітіобіс-2-нітробензойною кислотою, як описано у роботі Li і співавт. [112] з незначними модифікаціями [83].
	Для визначення активності антиоксидантних ферментів наважки коренів гомогенізували за температури 2–4°С в 0,15 М K/Na-фосфатному буфері (pH 7,6) з додаванням ЕДТА (0,1 мМ) та дитіотреїтолу (1 мМ) [82]. Для аналізу використовували супернатант після центрифугування гомогенату при 8000 g протягом 10 хвилин при 4°С. Активність цитозольної СОД (КФ 1.15.1.1) визначали при pH реакційної суміші 7,6, використовуючи метод, в основі якого здатність ферменту конкурувати з нітросинім тетразолієм за супероксидні аніони, що утворюються внаслідок аеробної взаємодії НАДH і феназинметосульфату. Активність каталази (КФ 1.11.1.6) аналізували при рН реакційної суміші 7,0 за кількістю пероксиду водню, розкладеного за одиницю часу. Активність гваяколпероксидази (КФ 1.11.1.7) визначали, використовуючи як донор водню гваякол, а як субстрат – пероксид водню. З допомогою K,Na-фосфатного буфера рН реакційної суміші доводили до 6,2.
	Вміст продуктів пероксидного окиснення ліпідів (ПОЛ), що реагують з 2-тіобарбітуровою кислотою (переважно малоновий діальдегід – МДА), визначали за методикою, описаною у роботі Fazlieva і співавт[65]. Оптичну густину продуктів реакції вимірювали при довжинах хвиль 532 нм (максимум світлопоглинання МДА) та 600 нм (для поправки на неспецифічне світлопоглинання).
	Досліди проводили у 4 разовому біологічному повторенні та кожен з них відтворювали незалежно 2–3 рази. На рисунках наведено середні величини та їх стандартні похибки. Крім окремо відзначених випадків обговорюються відмінності, вірогідні за P ≤ 0,05.
	3.2. Вплив загартувальної температури на вміст сірководню у коренях проростків пшениці та участь сірководню у підтриманні окиснювально-відновного балансу
	Однохвилинний вплив на проростки загартувальної температури (42°C) спричинював зростання вмісту сірководню у тканинах коренів (рис. 2). Помітний ефект відзначався уже через 15 хв після прогріву, а через 1,5 год він був максимальним, після чого кількість H2S в коренях знижувалася, через 24 год після прогріву цей показник не відрізнявся від контролю. Таким чином, зростання вмісту сірководню після загартувального прогріву проростків було транзиторним.
	
	Рис. 2. Динаміка вмісту сірководню в коренях проростків пшениці після дії загартувальної температури. 1 – контроль; 2 – загартування (42°С, 1 хв).
	За попередньої обробки скавенджером сірководню гіпотаурином вміст ендогенного H2S знижувався, а спричинюваний загартувальним прогрівом ефект його підвищення не проявлявся (рис. 3). Обробка коренів піруватом натрію – інгібітором L-цистеїндесульфгідрази (ключового ферменту синтезу H2S) – також спричиняла зниження вмісту сірководню в коренях і повністю усувала його зростання після дії загартувальної температури (рис. 3).
	
	Рис. 3. Модифікація вмісту сірководню у коренях пшениці дією гіпотаурину і пірувату. 1 – контроль; 2 – загартування (42°С, 1 хв); 3 – гіпотаурин (300 мкМ); 4 – загартування (42°С, 1 хв) + гіпотаурин (300 мкМ); 5 – піруват натрію (300 мкМ); 6 – загартування (42°С, 1 хв) + піруват натрію (300 мкМ).
	Примітка. Вміст сірководню визначали через 1,5 год після загартування проростків. Загальний час інкубації на розчинах гіпотаурину або пірувату натрію становив 27 год (24 год перед загартуванням і 3 год після нього).
	Загартувальний прогрів спричиняє формування сигналу, що активує антиоксидантну та інші стрес-протекторні системи, завдяки чому відбувається розвиток теплостійкості рослинних об’єктів [82, 92]. Екзогенний сірководень також викликає посилення експресії генів і підвищення активності антиоксидантних ферментів у рослин [29, 52, 98]. Зважаючи на це, досліджували динаміку активності ключових антиоксидантних ферментів у коренях проростків пшениці і вплив антагоністів сірководню на стан антиоксидантної системи.
	Уже через 1,5 год після загартувального прогріву відзначалося підвищення активності СОД у коренях (таблиця). Ще більш помітно активність СОД відрізнялася від контролю через 24 год після дії загартування. Активність каталази через 1,5 і 3 год після однохвилинного загартування не відрізнялася від контролю, проте, через 24 год помітно перевищувала його (таблиця). Активність гвяколпероксидази у перші години після загартувального прогріву також змінювалася слабо, але істотно зростала через добу після короткочасної дії високої температури (табл. 1).
	Таблиця 1.
	Динаміка активності антиоксидантних ферментів у коренях
	проростків пшениці після 1-хвилинного загартування при 42°С
	Варіант
	Час після загартування, год
	1,5
	3
	24
	СОД, умов. од./(г сирої речовини ∙ хв)
	Контроль
	17,3 ± 0,51
	16,9 ± 0,33
	17,6 ± 0,40
	Загартування (42°С, 1 хв)
	21,6 ± 0,38
	22,6 ± 0,61
	24,4 ± 0,33
	Каталаза, мкмоль H2O2/(г сирої речовини ∙ хв)
	Контроль
	699 ± 13
	693 ± 14
	707 ± 17
	Загартування (42°С, 1 хв)
	712 ± 16
	702 ± 12
	909 ± 14
	Пероксидаза, умов. од./(г сирої речовини ∙ хв)
	Контроль
	2,26 ± 0,06
	2,31 ± 0,09
	2,40 ± 0,08
	Загартування (42°С, 1 хв)
	2,37 ± 0,06
	2,59 ± 0,07
	3,09 ± 0,11
	Обробка проростків скавенджером сірководню гіпотаурином спричиняла тенденцію до деякого зростання активності СОД у коренях (рис. 4, а), що може бути зумовлено побічними ефектами цієї сполуки. При цьому за умов загартування гіпотаурин не впливав на величину активності ферменту. Інгібітор L-цистеїндесульфгідрази піруват натрію сам по собі не впливав на активність СОД і не перешкоджав її зростанню, спричинюваному загартуванням (рис. 4, а).
	
	Рис. 4. Вплив загартування та антагоністів сірководню на активність СОД (а), каталази (б) і гваяколпероксидази (в). 1 – контроль; 2 – загартування (42°С, 1 хв); 3 – гіпотаурин (300 мкМ); 4 – загартування (42°С, 1 хв) + гіпотаурин (300 мкМ); 5 – піруват натрію (300 мкМ); 6 – загартування (42°С, 1 хв) + піруват натрію (300 мкМ).
	Примітка. Активність ферментів визначали через 24 год після загартування проростків. Загальний час інкубації на розчинах гіпотаурину або пірувату натрію становив 27 год (24 год перед загартуванням і 3 год після нього).
	Інакше діяли антагоністи сірководню на активність двох інших антиоксидантних ферментів – каталази і гваяколпероксидази – за умов загартування проростків. Обробка коренів гіпотаурином і піруватом натрію істотно не впливала на активність каталази (рис. 4, б). При цьому як скавенджер H2S, так і інгібітор його синтезу майже повністю усували ефект підвищення активності каталази, який спостерігався після дії загартувального прогріву. Так само як і у випадку з каталазою, гіпотаурин і піруват натрію самі по собі не впливали на активність гваяколпероксидази (рис. 4, в). Водночас ці антагоністи сірководню повністю нівелювали спричинюване загартувальним прогрівом підвищення активності цього ферменту.
	Короткочасне теплове загартування зменшувало накопичення продуктів ПОЛ в тканинах коренів, спричинюване дією ушкоджувального прогріву (рис. 5, а). Обробка проростків гіпотаурином і піруватом натрію не впливала на інтенсивність ПОЛ у варіантах без загартування проростків. Водночас скавенджер сірководню гіпотаурин практично повністю усував ефект зменшення інтенсивності ПОЛ в коренях, спричинюваний дією загартування. Під впливом інгібітору L-цистеїндесульфгідрази відзначалося часткове усунення мембранопротекторного впливу теплового загартування на корені проростків (рис. 5, а).
	Інтегральним показником теплостійкості проростків є їх виживаність після дії ушкоджувального прогріву. Попереднє загартування проростків значно підвищувало їх виживаність (рис. 5, б). Антагоністи сірководню гіпотаурин і піруват натрію самі по собі істотно не впливали на теплостійкість проростків пшениці, водночас вони помітно зменшували захисну дію попереднього теплового загартування, хоча й не усували її повністю (рис. 5, б).
	
	Рис. 5. Вміст МДА у коренях проростків (а) та їх виживаність після ушкоджувального прогріву (45°С, 10 хв). 1 – контроль; 2 – загартування (42°С, 1 хв); 3 – гіпотаурин (300 мкМ); 4 – загартування (42°С, 1 хв) + гіпотаурин (300 мкМ); 5 – піруват натрію (300 мкМ); 6 – загартування (42°С, 1 хв) + піруват натрію (300 мкМ).
	Примітка. Вміст МДА визначали через 24 год, а виживаність проростків через 72 год після ушкоджувального прогріву. Загальний час інкубації на розчинах гіпотаурину або пірувату натрію становив 27 год (24 год перед загартуванням і 3 год після нього).
	Загалом отримані результати свідчать про залучення сірководню у реалізацію впливу загартувальної температури на теплостійкість проростків пшениці. На це вказує транзиторне зростання вмісту сірководню у тканинах коренів через певний час після дії на них загартувальної температури (рис. 2). Такий ефект не виявлявся за попередньої їх інкубації на середовищі з додаванням інгібітору L-цистеїндесульфгідрази пірувату натрію (рис. 3), що свідчить про основну роль цього ферменту в синтезі H2S за дії загартувальної температури.
	Одним з механізмів захисної дії загартувального прогріву може бути активація антиоксидантної системи. Цілком ймовірно, що до формування сигналу, який спричиняє активацію антиоксидантної системи, причетний сірководень. На це вказує усунення спричинюваного тепловим загартуванням зростання активності каталази і гваяколпероксидази в присутності гіпотаурину або пірувату натрію (рис. 5). Водночас слід відзначити відсутність впливу гіпотаурину і пірувату натрію на активність СОД за умов загартування. Варто зауважити, що активність СОД в тканинах коренів під впливом теплового загартування зростала у часі раніше, ніж активність інших антиоксидантних ферментів – каталази і гваяколпероксидази (табл. 1). Як було показано раніше, СОД, як фермент, що перетворює супероксидний аніон-радикал на пероксид водню (стабільну АФК, що виконує сигнальні функції), ймовірно, причетна до формування редокс-сигналів, які забезпечують активацію інших антиоксидантних ферментів [92]. Не виключено, що активність СОД, як ферменту, що посідає особливе місце в системі редокс-регуляції і редокс-сигналінгу клітин, може змінюватися без участі певних компонентів сигнальної мережі, зокрема, H2S.
	Отримані нами результати дозволяють говорити лише про участь сірководню в регуляції активності каталази і гваяколпероксидази (неспецифічної фенолпероксидази). Механізми такої регуляції можуть бути з’ясовані в спеціальних дослідженнях. Одним з механізмів впливу сірководню на активність антиоксидантних ферментів може бути безпосереднє персульфідування їх тіольних груп, тобто перетворення останніх на персульфідні групи ( –SSH) [66]. Наприклад, встановлено, що персульфідування Cys32 в молекулі аскорбатпероксидази (APX1) підвищує її активність [151]. Щоправда, є відомості про зниження активності каталази внаслідок персульфідування [53]. Ймовірно, за умовin vivo механізми впливу сірководню на редокс-гомеостаз можуть бути дуже складними. Зокрема, відомо, що вплив H2S на редокс-гомеостаз може бути пов'язаний зі зміню редокс-стану пероксиредоксинів, які у свою чергу є важливими учасниками клітинної редокс-регуляції [73].
	Чимало ефектів сірководню, ймовірно, реалізується за рахунок його функціональної взаємодії з іншими посередниками, насамперед, АФК. Напевно H2S як посередник у сильних ланцюгах може бути розташований як до, так і після пероксиду водню. Так, пероксид водню може індукувати синтез сірководню у клітинах рослин. Обробка насіння ятрофи (Jatropha curcas L.) пероксидом водню викликала підвищення в проростках активності L-цистеїндесульфгідрази та вмісту сірководню [110]. У рослин арабідопсису також відбувалося посилення експресії L/D-цистеїндесульфгідраз у відповідь на обробку пероксидом водню [148]. Водночас інгібіторними методами показано, що екзогенний сірководень у клітинах колеоптилів пшениці викликає залежне від НАДФН-оксидази посилення генерації клітинною поверхнею супероксидного аніон-радикала та подальше його перетворення на пероксид водню за допомогою супероксиддисмутази [100]. Іншими словами, сірководень може спричиняти формування АФК-сигналів.
	Сірководень також функціонально пов'язаний з оксидом азоту як сигнальним посередником. Взаємодія між H2S і NO може бути зумовлена наявністю у них спільних сайтів зв'язування з білковими мішенями, насамперед тіолових груп. Сірководень здатний змінювати стан цих груп шляхом персульфідування, а оксид азоту – шляхом S-нітрозування [77, 153]. Також можливе транс-персульфідування або транс-нітрозування тіолових груп [54]. Ще одним механізмом взаємодії між сірководнем і оксидом азоту є їх вплив на синтез одне одного. У ряді робіт повідомляється про те, що фізіологічні ефекти сірководню можуть бути опосередковані оксидом азоту та навпаки [81]. Варто зауважити, що на модельному об’єкті, який використовувався нами у даній роботі – коренях інтактних проростків, що піддавалися короткочасному тепловому загартуванню, встановлено, що розвитку теплостійкості передують ефекти функціональної взаємодії АФК і оксиду азоту [82]. Напевно поряд з пероксидом водню і NO компонентом сигнальних ланцюгів, задіяних у передачі сигналу гіпертермії в генетичний апарат, а також в безпосередній посттрансляційній модифікації певних білків, є сірководень. Проте, клітинні механізми його участі у формуванні індукованої теплостійкості рослин ще належить з’ясувати.
	Отже, отримані результати дозволяють констатувати участь ендогенного сірководню у формуванні теплостійкості проростків пшениці після короткочасного впливу на них загартувальної температури. Однією із складових такого впливу є модифікація з участю H2S активності антиоксидантних ферментів, задіяних у захисті клітин коренів від окиснювальних ушкоджень, спричинюваних дією високої температури. При цьому однак варто зауважити, що ймовірно окремі процеси адаптації проростків до гіпертермії можуть відбуватися і без участі сірководню, оскільки спричинюваний загартуванням розвиток теплостійкості і резистентності до окиснювальних пошкоджень хоча й істотно пригнічувався, але не усувався повністю антагоністами сірководню (рис. 5).
	4. АНТИОКСИДАНТНА СИСТЕМА ПРОРОСТКІВ ПШНИЦІ ЗА ДІЇ МОНООКСИДУ ВУГЛЕЦЮ ЗА УМОВ ТЕПЛОВОГО СТРЕСУ
	Монооксид вуглецю (CO) є одним із газотрансмітерів тваринних і рослинних клітин [162]. CO як сигнальна молекула взаємодіє з іншими посередниками та фітогормонами і таким чином бере участь в регуляції ростових процесів та адаптивних реакцій рослин [162]. У рослинних клітинах, як і в тваринних, монооксид вуглецю утворюється переважно за допомогою гемоксигенази, яка в присутності НАДФН/фередоксинредуктази, фередоксину або аскорбату перетворює молекулу гема на білівердин IXα з вивільненням іонів Fe2+ та CO [146]. Серед чотирьох виявлених у рослин генів гемоксигеназ найбільш інтенсивно експресується HO1. Саме експресія гена гемоксигенази-1 зазвичай посилюється в стресових умовах, зокрема, при зневодненні [120], дії солей [160] та високих температур [50].
	Для досліджень фізіологічних ефектів CO у рослинних і тваринних клітинах зазвичай використовують його донори, які є штучними субстратами для гемоксигенази, зокрема, гематин [114] та гемін [48]. У ряді робіт показано підвищення стійкості рослин до осмотичного [120], сольового [117] стресів, іонів важких металів [125] під впливом газоподібного монооксиду вуглецю та його донорів. Проте роль CO в адаптації рослин до стресових температур досліджена дуже слабо. Є відомості про підвищення виживаності культури клітин тютюну за дії гематину [114] та підвищення ендогенного вмісту CO в умовах гіпертермії [50]. Водночас дані про вплив донорів монооксиду вуглецю на теплостійкість інтактних рослин відсутні. Відкритим залишається і питання про участь інших молекул-посередників у реалізації стрес-протекторної дії CO на рослинні об’єкти.
	Було досліджено феноменологію впливу геміну, як донора монооксиду азоту, на теплостійкість проростків пшениці, стан ферментативної антиоксидантної системи та участь інших сигнальних посередників (АФК, іонів кальцію, NO) у реалізації стрес-протекторного впливу екзогенного CO. При цьому для оцінки змін вмісту NO, АФК і редокс-гомеостазу використовували корені інтактних проростків пшениці, які є зручною моделлю для дослідження «швидких» відповідей на екзогенні впливи [92, 126]. Зокрема, ця модель широко використовується для дослідження процесів, пов’язаних з ефектами позаклітинних форм пероксидази, утворенням супероксидного аніон-радикала, оскільки дозволяє визначати ці показники методами неруйнівного контролю [126].
	4.1. Матеріал, умови і методи досліджень
	Насіння пшениці сорту Досконала генерації 2018-2019 рр. було надано для експериментів співробітниками Інститут рослинництва ім. В.Я. Юр’єва НААН України (оригінатор сорту). Зернівки знезаражували 6% H2O2 протягом 30 хв, потім промивали дистильованою водою і пророщували у темряві за температури 20ºС впродовж чотирьох діб на водопровідній воді, очищеній за допомогою системи водопідготовки, що включає в себе фільтр механічного очищення, вугільний фільтр і напівпроникну зворотноосмотичну мембрану з розміром комірки 1 нм.
	Чотиридобові етіольовані проростки використовували для дослідження впливу донорів газотрансмітерів та стресових фітогормонів на теплостійкість і функціонування стрес-протекторних систем. Як донор CO використовували гемін у кінцевих концентраціях діапазону 0,05-50 мкМ.
	Проростки піддавали ушкоджуючому прогріву у водяному ультратермостаті за температури 45°С протягом 10 хв [92]. Далі їх переносили на очищену водопровідну воду і витримували протягом трьох діб за температури 20–22°С та освітлення 6000 лк для оцінки відносної кількості проростків, що вижили. До таких відносили проростки, що не мали виражених ознак некрозу на листках і зберігали здатність до росту. Температуру і час прогріву проростків вибирали у попередніх дослідах таким чином, щоб у контрольному варіанті виживаність становила близько 50%.
	Стан мембран клітин коренів оцінювали через 24 год після ушкоджуючого прогріву по виходу речовин, що поглинають в ультрафіолетовій (УФ-B) частині спектру (переважно вільних нуклеотидів) [123]. Корені інтактних проростків занурювали у стаканчики з дистильованою водою на 1 год, після чого відокремлювали від проростків і зважували. Оптичну густину інкубаційного розчину визначали при А252 і А264. Вихід речовин оцінювали в умовних одиницях як співвідношення усередненої величини, виміряної при вказаних довжинах хвилі, до маси коренів і виражали у відсотках до величин, розрахованих для коренів проростків, що не зазнали ушкоджуючого прогріву.
	Для визначення продуктів ПОЛ, що реагують з 2-тіобарбітуровою кислотою (переважно МДА), корені проростків пшениці або листки арабідопсису гомогенізували в реакційному середовищі, що містило 0,25%-ву 2-тіобарбітурову кислоту в 10%-й ТХО, гомогенат витримували на киплячій бані протягом 30 хв. Після цього проби різко охолоджували і центрифугували 15 хв при 10000 g. Оптичну густину супернатанту визначали при 532 нм (максимум світлопоглинання МДА) і 600 нм (для поправки на неспецифічне світлопоглинання) [65]. Показник виражали у нмоль/г сирої маси.
	При визначенні активності антиоксидантних ферментів – супероксиддисмутази (СОД, КФ 1.15.1.1), каталази (КФ 1.11.16) і гваяколпероксидази (КФ 1.11.1.7) – наважки коренів пшениці або листків арабідопсису гомогенізували на холоді в 0,15 М K,Na-фосфатному буфері (pH 7,8), що містив ЕДТА (0,1 мМ) і дітіотрейтол (1мМ) [82]. Для аналізу використовували супернатант після центрифугування гомогенату при 8000 g протягом 10 хв при 4°C.
	Активність цитозольної СОД визначали при pH 7,8, використовуючи метод, що базується на здатності ферменту конкурувати з нітросинім тетразолієм за супероксидні аніони, які утворюються за аеробної взаємодії НАД·Н і феназинметосульфату. Оптичну густину вимірювали за довжини хвилі 540 нм й виражали в умовних одиницях/(г сирої маси хв). Активність каталази аналізували при pH 7,0 за кількістю пероксиду водню, розкладеного за одиницю часу і виражали в ммоль Н2О2/(г сирої маси хв). Активність розчинної внутрішньоклітинної пероксидази визначали, використовуючи як донора водню гваякол, а як субстрат – пероксид водню. Виражали показник в мкмоль гваяколу/(г сирої маси хв).
	Всі досліди проводились в 4-5 кратному біологічному повторенні і кожен незалежно відтворювали 3-4 рази. Наважки рослинного матеріалу відбирали щонайменше з 6-7 рослин. Для оцінки виживаності рослин після дії теплового стресу, у кожному варіанті досліду було не менше 30 зразків рослинного матеріалу. У експериментах з визначення біохімічних показників використовували для кожного біологічного повторення використовували середню пробу не менш ніж з шести рослин.
	Статистична обробку даних, отриманих під час експериментів, проводили за допомогою програмного середовища R (остання версія 4.0.3 від 10.10.2020) з використанням базових функцій (пакет stats) та спеціального статистичного пакету psych (‘psych’, 2020). Візуалізація результатів експериментів проведена з використанням ggplot2 (пакет для створення графіки в R)абографічного функціоналу MS Excel 2016.
	Для оцінки результатів експериментів використовувався ряд статистичних критеріїв: тест Шапіро-Вілка для перевірки нормальності розподілу, тест Бартлетта для перевірки гомогенності дисперсій, t-критерій Ст’юдента, непараметричний критерій Уілкоксона, F-критерій Фішера а також дисперсійний аналіз. На рисунках і в таблицях наведені середні значення та їх стандартні похибки. Крім спеціально відзначених випадків, обговорюються результати, достовірні при Р ≤ 0,05. Однаковими латинськими літерами на рисунках позначені величини, відмінності між якими не достовірні при Р ≤ 0,05.
	4.2. Феноменологія впливу донора CO геміну на теплостійкість проростків пшениці
	Обробка геміном підвищувала виживаність проростків пшениці після ушкоджуючого прогріву (рис. 6, а). Тенденція до підвищення теплостійкості проростків відзначалася за впливу мінімальної досліджуваної концентрації – 0,05 мкМ. Вірогідний ефект спостерігався при використанні донора CO в концентраціях діапазону 0,5-10 мкМ. Вища концентрація геміну (50 мкМ) захисної дії не чинила. У подальших експериментах гемін використовували в концентрації 5 мкМ, яка була найбільш ефективною.
	Обробка проростків 10 мкМ гемоглобіном не впливала на їх теплостійкість (рис. 6, б). При цьому гемоглобін, який має здатність зв’язувати CO, в комбінації з геміном повністю усував стрес-протекторну дію останнього. Це свідчить про те, що ефекти геміну спричинені його дією саме як донора CO і не пов’язані з можливим впливом інших продуктів реакції, що утворюються при перетворенні геміну гемоксигеназою-1 (іони Fe2+ та білівердин) [146]. Для додаткового підтвердження зв’язку ефектів геміну саме з утворенням CO порівнювали його вплив з дією FeSO4.
	Протягом першої доби після ушкоджуючого прогріву проростки залишалися живими, їх пошкодження не візуалізувалися. Однак вплив стресора більш ніж на 80% посилював вихід з коренів речовин, що поглинають в УФ-B області. Обробка проростків геміном зменшувала цей ефект майже на 30%, що свідчить про мембрано-протекторний вплив донору CO.
	
	Рис. 6. Вплив геміну на виживаність (%): а - концентраційна залежність протекторного ефекту геміну; б - нівелювання ефекту геміну скавенджером CO гемоглобіном: 1 - контроль; 2 - гемін (5 мкМ); 3 - гемоглобін (10 мкМ); 4 - гемін (5 мкМ) + гемоглобін (10 мкМ).
	Через добу після ушкоджуючого прогріву вміст продукту ПОЛ МДА в коренях проростків у контрольному варіанті збільшувався більш ніж на 40%. Обробка проростків геміном значно зменшувала окислювальні пошкодження, про що свідчить лише невелике підвищення вмісту МДА в коренях проростків відповідного варіанта.
	Отримані результати свідчать про позитивний вплив обробки проростків пшениці геміном на їх теплостійкість. Цей ефект проявлявся в збереженні цілісності мембран, яка визначається за виходом речовин, що поглинають в ультрафіолетовій області спектра, зменшенні окиснювальних пошкоджень (відсутності значного накопичення МДА) порівняно з контрольним варіантом та в підвищенні інтегрального показника – виживаності проростків через 3 доби після ушкоджуючого прогріву (рис. 6). Є підстави стверджувати, що стрес-протекторні ефекти геміну в умовах наших експериментів пов’язані з його дією саме як донора CO. Як зазначалося, захисний вплив на проростки при гіпертермії повністю усувався скавенджером монооксиду вуглецю гемоглобіном. Крім того, редокс-активний продукт реакції розкладання геміну - Fe2+, як показали спеціальні досліди з використанням FeSO4 у концентрації 5 мкМ (еквімолярній концентрації геміну), не впливав на стан мембран клітин коренів та виживаність проростків після прогріву (див. п. 3.2. і 3.3). Слід зазначити, що солі Fe2+ використовуються в експериментах як агенти окиснювального стресу. Однак, як було показано раніше, при обробці проростків пшениці FeSO4 викликав помітний прояв ефекту окиснювального стресу у концентрації 5 мМ [165], тобто на три порядки вищій від тієї, що використовувалася в наших експериментах.
	4.3. Вплив донора СО на стан ферментативної антиоксидантної системи
	Ефекти підвищення під впливом екзогенного монооксиду вуглецю активності антиоксидантних ферментів у рослин різних таксономічних груп, особливо у стресових умовах, виявлено у ряді досліджень [38, 117, 169]. Слід відзначити, що в контексті стійкості рослин до гіпертермії, вплив донорів монооксиду вуглецю на стан ферментативної антиоксидантної системи до цього часу спеціально не досліджувався. Тому було доцільним дослідити вплив геміну на активність ключових антиоксидантних ферментів в звичайних умовах і після ушкоджуючого прогріву проростків.
	Обробка проростків геміном викликала підвищення активності СОД у коренях, достовірний ефект відзначався через 24 годин після початку впливу донора CO (табл. 3.1). Після прогріву у контрольному варіанті активність ферменту істотно не змінювалася, а у варіанті з обробкою геміном знижувалася і була на рівні відповідних значень контролю.
	Тенденція до підвищення активності каталази під впливом донора CO відзначалася вже через 4 години після початку обробки, а до 24 год збільшення активності ферменту було більш істотним (табл. 2). Ушкоджуючий прогрів викликав зниження активності каталази як в контролі, так і при обробці донором монооксиду вуглецю. Однак, у варіанті з CO абсолютна величина активності ферменту була вищою, ніж у відповідному контролі.
	Таблиця 2.
	Активність антиоксидантних ферментів у коренях
	проростків пшениці при обробці геміном та дії теплового стресу
	Варіант
	Фаза експерименту
	Через 1 год після початку обробки геміном
	Через 4 год після початку обробки геміном
	Через 24 год після початку обробки геміном
	Через 24 год після ушкоджуючого прогріву
	СОД, ум. од./(г сирої речовини хв)
	Контроль
	17,9 ± 0,30
	18,6 ± 0,32
	18,9 ± 0,33
	19,2 ± 0,52
	Гемін (5 мкМ)
	18,9 ± 0,37
	20,3 ± 0,41
	24,4 ± 0,46
	19,6 ± 0,60
	Каталаза, ммоль H2O2/( г сирої речовини хв)
	Контроль
	0,693 ± 0,012
	0,682 ± 0,014
	0,667 ± 0,016
	0,492 ± 0,010
	Гемін (5 мкМ)
	0,756 ± 0,014
	0,779 ± 0,017
	0,814 ± 0,024
	0,566 ± 0,014
	Гваяколпероксидаза, ум. од./( г сирої речовини хв)
	Контроль
	1,92 ± 0,06
	2,01 ± 0,05
	2,06 ± 0,08
	2,34 ± 0,06
	Гемін (5 мкМ)
	2,12 ± 0,05
	2,23 ± 0,06
	2,72 ± 0,04
	2,83 ± 0,06
	Активність внутрішньоклітинної розчинної пероксидази під впливом обробки коренів геміном достовірно підвищувалася через 24 год (табл. 2). Ушкоджуючий прогрів викликав невелике збільшення активності розчинної пероксидази в контролі. У варіанті з донором CO активність ферменту змінювалася несуттєво. При цьому абсолютні величини активності пероксидази у випадку з обробкою проростків геміном були достовірно вищі, ніж у відповідному контролі.
	Таким чином, обробка проростків пшениці донором монооксиду вуглецю геміном індукувала розвиток їх теплостійкості.
	Стрес-протекторна дія геміну як донора монооксиду вуглецю була специфічною. Вона усувалася скавенджером CO гемоглобіном. Крім того, інший редокс-активний продукт розкладання геміну – іони заліза (ІІ) – в еквівалентних концентраціях не впливали на теплостійкість проростків пшениці.
	Однією з причин стрес-протекторної дії донора CO на проростки пшениці, ймовірно, є активація ферментативної антиоксидантної системи.
	5. ВПЛИВ ФОЛІАРНОЇ ОБРОБКИ РОСЛИН ПШЕНИЦІ ПУТРЕСЦИНОМ І СПЕРМІНОМ НА ФУНКЦІОНУВАННЯ ЇХ ПРОТЕКТОРНИХ СИСТЕМ ЗА УМОВ ПОСУХИ
	Нині відомо, що поліаміни є мультифункціональними сполуками і беруть участь у багатьох фізіологічних процесах різних груп організмів, у тому числі вищих рослин. Зокрема, підтверджена їх роль в таких ключових процесах, як поділ клітин, ризогенез, ембріогенез, запилення, ініціація цвітіння, утворення зав'язі, дозрівання плодів [11, 13, 76]. Особливе значення поліаміни мають для адаптації рослин до дії несприятливих чинників. Частково протекторна роль поліамінів пов’язана з їх властивостями органічних катіонів [43, 84]. Припускають, що зв'язування катіонів поліамінів з від’ємно зарядженими білковими молекулами або нуклеїновими кислотами не тільки захищає їх від розпаду за рахунок пригнічення активності ДНКаз, РНКаз і протеаз [105], а й спричиняє формування більш ефективної конформації макромолекул [13].
	Водночас поліаміни через складні механізми істотно впливають на редокс-гомеостаз рослинних клітин і здатні зменшувати розвиток вторинного окиснювального стресу, спричинюваного дією стресових чинників. Отримані дані як про прямий антиоксидантний вплив поліамінів, зумовлений їх здатністю зв’язувати вільні радикали [164], так і про опосередковані ефекти, пов’язані з формуванням сигналів, що індукують антиоксидантну систему [9]. Одним із механізмів формування таких сигналів може бути підвищення вмісту пероксиду водню в реакціях окиснення поліамінів ді- та поліаміноксидазами [136]. Також отримано відомості про здатність екзогенних поліамінів підвищувати активність НАДФН-оксидази, що так само призводить до збільшення вмісту активних форм кисню (АФК) [33, 97]. Крім АФК за дії поліамінів у рослинних клітинах може посилюватися синтез інших редокс-активних молекул, зокрема, оксиду азоту (NO). Наприклад, показано швидке накопичення NO рослинами арабідопсису після обробки спермідином і сперміном [159]. Путресцин індукував генерацію NO у сої [166]. Формування під впливом поліамінів сигналу, що включає в себе АФК і оксид азоту, може призводити до посилення експресії генів антиоксидатних ферментів та підвищення активності відповідних ензимів [136].
	Крім впливу на антиоксидантну систему, поліаміни здатні посилювати накопичення низькомолекулярних сполук, які вважаються сумісними осмолітами, зокрема, проліну [68, 129] та цукрів [140]. Також встановлено, що поліаміни можуть індукувати сигнал, що спричиняє закривання продихів у рослин [149], та виступати у ролі посередників у реалізації продихових ефектів абсцизової кислоти [32].
	Відомо, що внаслідок глобальних кліматичних змін у світі відбувається збільшення частоти і тривалості посух [59]. Одним із наслідків впливу посухи на рослини є посилення утворення АФК в хлоропластах і мітохондріях [8]. Зважаючи на це, екзогенні впливи, що індукують антиоксидантну систему, розглядаються як прийоми підвищення посухостійкісті рослин. Загальновідомо також, що чинники, які посилюють накопичення осмолітів, теж можуть підвищувати посухостійкість рослин [128]. Зрештою, важливим механізмом посухостійкості рослин є регуляція функціонування продихового апарату [12]. До всіх вказаних процесів можуть бути причетні поліаміни, що дає підстави очікувати прояв їх стрес-протекторного впливу на рослини за умов посухи.
	На прикладі рослин різних таксономічних груп встановлені ефекти підвищення ендогенного вмісту поліамінів у відповідь на дію стресорів, що спричиняють зневоднення клітин, зокрема, посуху та засолення [26, 69, 138, 144]. Накопичено значний обсяг даних щодо впливу екзогенних поліамінів на стійкість рослин до зневоднення. Так, показано, що додавання путресцину в середовище культивування клітин картоплі в присутності ПЕГ 8000 підвищувало їх виживаність [145]. Обробка конюшини сперміном перед впливом ПЕГ 6000 сприяла збереженню пулу хлорофілів [49] та росту рослин [109]. На проростках пшениці показано, що обробка 1 мМ путесцином і сперміном зменшувала інгібування росту, спричинюване дією 12% ПЕГ 6000 [7]. При цьому обидва поліаміни попереджали спричинювані осмотичним стресом ефекти зниження активності супероксиддисмутази і розвитку окиснювального стресу в проростках. Водночас путресцин сприяв підвищенню вмісту проліну, а спермін – кількості флавоноїдів, що поглинають в області УФ-B.
	Відомо, що ефекти посухи на модельних системах та інтактних рослинах можуть істотно відрізнятися, оскільки реакція рослинного організму на брак вологи реалізується в результаті взаємодії різних органів і систем [59]. Проте більшість фізіологічних ефектів поліамінів досліджувалася переважно в модельних експериментах з використанням ПЕГ, частіше на етіольованих проростках. Вплив поліамінів на посухостійкість інтактних рослин в умовах, наближених до природних, вивчався лише у поодиноких роботах. Так, показано, що обприскування рослин пшениці 0,1 мМ путресцином підвищувало інтенсивність фотосинтезу за умов посухи, а також знижувало вміст проліну і підвищувало вміст цукрів у листках [75]. Проте вміст осмолітів у даній роботі розраховувався на сиру речовину, що не дозволяє однозначно тлумачити результати для об’єкта, що зазнавав зневоднення. На рослинах рису за умов посухи в ґрунтовій культурі показано посилення асиміляції CO2 та підвищення вмісту проліну і фенольних антиоксидантів під впливом путресцину і (більшою мірою) сперміну [64]. Передпосівна обробка насіння сої 0,2 мМ сперміном підвищувала вміст фотосинтетичних пігментів, кількість цукрів, антоціанів і фенольних сполук у листках за умов природної посухи [58]. Проте ці результати отримані у нефакторостаних польових умовах.
	У зв’язку з викладеним, метою роботи було дослідження впливу фоліарної обробки рослин пшениці путресцином і сперміном на стійкість до посухи в умовах лабораторної ґрунтової культури. У роботі оцінювали такі інтегральні параметри, як інтенсивність росту рослин, водний дефіцит, вміст фотосинтетичних пігментів, а також рівень окиснювальних пошкоджень та вміст низькомолекулярних протекторів – проліну, цукрів і флавоноїдних сполук у листках.
	5.1. Матеріали і методи
	Для досліджень використовували рослини озимої м'якої пшениці (Triticum aestivum L.) сорту Досконала, які вирощували в пластикових контейнерах (ґрунт чорнозем типовий важкосуглинистий). Вологість субстрату – 70% від ПВ, освітлення – 7 клк, фотопериод – 15 год, температура 25/20° С (день/ніч). Перед створенням умов посухи рослини у віці 7 діб обприскували розчинами путресцину або сперміну в концентраціях 0,25, 1 і 5 мМ, контроль – обприскування дистильованою водою.
	Посуху створювали протягом чотирьох діб, починаючи з 8-го дня вирощування рослин, зменшенням норми поливу з поступовим зниженням вологості ґрунту до 25% від повної вологоємності (ПВ). У контролі вологість ґрунту підтримували на рівні 70% від ПВ.
	Через 4 доби посухи у перших листках визначали вміст малонового діальдегіду, фотосинтетичних пігментів, антоціанів, флавоноїдів, що поглинають в області УФ-B, проліну і цукрів. Також оцінювали величину водного дефіциту і ростові показники перед початком посухи і наприкінці експерименту.
	Інгібування росту, спричинюване посухою, розраховували за формулою:
	,
	де I – інгібування росту (%); C1 і C2, E1 і E2 – відповідно, початкові і кінцеві величини довжини надземної частини рослин у контрольних (з нормальним поливом) і дослідних (посуха) варіантах.
	Водний дефіцит оцінювали за насиченням відокремлених від рослин листків водою і виражали у відсотках від загального вмісту води у стані повного насичення [1].
	Для визначення продуктів пероксидного окиснення ліпідів (ПОЛ), що реагують з 2-тіобарбітурової кислотою (переважно малоновий діальдегід – МДА), рослинний матеріал гомогенізували в реакційному середовищі, що містило 0,25% 2-тіобарбітуровую кислоту в 10% ТХО, гомогенат поміщали в киплячу водяну баню на 30 хв. Після цього проби різко охолоджували і центрифугували 15 хв при 10000 g. Оптичну густину супернатанту визначали при довжинах хвиль 532 нм (максимум світлопоглинання МДА) і 600 нм (для поправки на неспецифічне світлопоглинання). Вміст МДА виражали у відсотках до вмісту у листках контрольних рослин (без посухи та обробки поліамінами).
	Фотосинтетичні пігменти екстрагували з листків етанолом і визначали їх вміст спектрофотометричним методом [22]. Кількість пігментів виражали в мг/г сухої речовини листків. Масу сухої речовини листків визначали шляхом висушування за температури (103 ± 1°С) до сталої ваги.
	Вміст проліну в листках визначали з використанням нінгідринового реактиву, як описано раніше [40] і виражали в мкмоль/г сухої маси. Сумарний вміст цукрів в рослинному матеріалі визначали з використанням антронового реактиву [170] і виражали в мг/г сухої речовини.
	Для визначення вмісту флавоноїдів, що мають максимумом поглинання в УФ-B області, і антоціанів наважки листків гомогенізували в 1% -ому розчині HCl в метанолі [133]. Після центрифугування гомогенату протягом 15 хв при 8000g визначали оптичну густину супернатанту при 300, 530 і 657 нм [133, 137]. При розрахунку вмісту антоціанів враховували величину неспецифічного поглинання при 657 нм. Вміст флавоноїдів і антоціанів виражали в умовних одиницях як величини A300/г сухої маси і (A530 – 0,25 A657)/г сухої речовини, відповідно.
	Експерименти проводили у 5-разовому біологічному повторенні. Наведено середні величини та їх стандартні похибки. Крім окремих випадків обговорюються відмінності, вірогідні при P ≤ 0,05.
	5.2. Вплив путресцину і сперміну на ріст рослин пшениці за умов посухи, стан пігментного апарату і вміст низькомолекулярних протекторів
	Після 4-денного впливу посухи відзначалося істотне пригнічення росту надземної частини рослин (рис. 7, 8). Фоліарна обробка путресцином в усіх трьох досліджуваних концентраціях істотно зменшувала спричинюване посухою інгібування росту рослин. При цьому більш ефективними були концентрації 1 і 5 мМ. За обробки рослин сперміном також спостерігалося пом’якшення рістінгібуючого впливу посухи, але його ефект був слабшим від дії путресцину (рис. 7, 8).
	
	Рис. 7. Інгібування росту (%) надземної частини рослин пшениці за умов ґрунтової посухи і дії путресцину та сперміну.
	
	Рис. 8. Стан рослин пшениці після 4-денної посухи. 1 – контроль; 2 – посуха; 3 – посуха + путресцин (Пут, 1 мМ); 4 – посуха + путресцин (Пут, 5 мМ); 5 – посуха + спермін (Спм, 1 мМ); 6 – посуха + спермін (Спм, 5 мМ).
	Після 4-денної посухи водний дефіцит листків зростав майже в чотири рази (рис. 9). Обробка рослин путресцином в концентраціях 1 і особливо 5 мМ істотно зменшувала величину водного дефіциту. Під впливом сперміну відзначалася лише тенденція до зниження водного дефіциту (за обробки 1 мМ розчином ефект був вірогідним при P ≤ 0,1).
	
	Рис. 9. Водний дефіцит (%) листків пшениці за умов ґрунтової посухи і дії путресцину (Пут) та сперміну (Спм). 1 – контроль; 2 – посуха; 3 – посуха + Пут (1 мМ); 4 – посуха + Пут (5 мМ); 5 – посуха + Спм (1 мМ); 6 – посуха + Спм (5 мМ).
	Посуха спричинювала розвиток окиснювального стресу в клітинах листків, про що свідчить зростання вмісту МДА на третину від значень контролю (рис. 10). Обробка рослин путресцином перед посухою майже повністю усувала цей ефект. За дії сперміну також відзначалося помітне зменшення спричинюваного посухою зростання вмісту МДА у листках (рис. 10).
	
	Рис. 10. Вміст МДА у листках пшениці (% до контролю з нормальним зволоженням) за умов ґрунтової посухи і дії путресцину (Пут) та сперміну (Спм). 1 – посуха; 2 – посуха + Пут (1 мМ); 3 – посуха + Пут (5 мМ); 4 – посуха + Спм (1 мМ); 5 – посуха + Спм (5 мМ).
	Під впливом посухи спостерігалося істотне зменшення вмісту хлорофілів у листках (табл. 3). Обробка путресцином в обох концентраціях сприяла збереженню їх пулу після посухи. При цьому вона нівелювала порушення співвідношення між вмістом хлорофілів a і b, спричинюване посухою. За дії 1 мМ сперміну так само відзначалося збереження близького до нормального сумарного вмісту хлорофілів та співвідношення a/b. Захисний ефект 5 мМ сперміну був менш істотним, але вірогідним при P ≤ 0,05 (табл. 3).
	Таблиця 3.
	Вміст фотосинтетичних пігментів (мг/г сухої речовини) у листках рослин пшениці за умов ґрунтової посухи і дії путресцину (Пут) та сперміну (Спм)
	Варіант [Option]
	Хл. a
	Хл. b
	Хл. a + b
	Хл. a/b
	Каротиноїди
	Контроль
	9,73 ± 0,29
	4,29 ± 0,07
	14,02 ± 0,36
	2,27
	2,23 ± 0,06
	Посуха
	5,30 ± 0,20
	3,44 ± 0,11
	8,64 ± 0,23
	1,60
	0,91 ± 0,03
	Посуха + Пут (1 мМ)
	7,15 ± 0,15
	3,48 ± 0,08
	10,63 ± 0,17
	2,03
	1,41 ± 0,09
	Посуха + Пут (5 мМ)
	7,79 ± 0,19
	3,53 ± 0,11
	11,32 ± 0,22
	2,21
	1,83 ± 0,11
	Посуха + Спм (1 мМ)
	7,29 ± 0,16
	2,97 ± 0,09
	10,26 ± 0,18
	2,45
	1,40 ± 0,08
	Посуха + Спм (5 мМ)
	6,67 ± 0,14
	3,38 ± 0,12
	10,05 ± 0,18
	1,97
	1,43 ± 0,13
	За дії посухи спостерігалося зростання вмісту проліну у листках більш ніж в 1,6 раза (рис. 11, А). Обробка путресцином, особливо в концентрації 1 мМ, зменшувала прояв такого ефекту. Тенденцію до меншого накопичення проліну за умов посухи відзначали і у варіанті з обробкою 5 мМ сперміном.
	Вміст цукрів у листках за дії посухи вірогідно не змінювався (рис. 11, Б). Обробка пуресцином і сперміном сприяла підвищенню вмісту цукрів у листках. Найбільш помітним цей ефект був за дії 1 мМ сперміну. Проте і в інших варіантах з обробкою рослин поліамінами підвищення вмісту цукрів у листках було вірогідним при P ≤ 0,05 (рис. 11, B).
	
	Рис. 11. Вміст проліну (A, мкмоль/г сухої речовини) і цукрів (B, мг/г сухої речовини) у листках рослин пшениці за умов ґрунтової посухи і дії путресцину (Пут) та сперміну (Спм). 1 – контроль; 2 – посуха; 3 – посуха + Пут (1 мМ); 4 – посуха + Пут (5 мМ); 5 – посуха + Спм (1 мМ); 6 – посуха + Спм (5 мМ).
	
	Посуха спричиняла зменшення вмісту в листках антоціанів і флавоноїдів, що поглинають в області УФ-B (рис. 12). Обробка путресцином не впливала на вміст антоціанів, а спермін сприяв збереженню більшого їх пулу за умов посухи, хоча цей ефект був вірогідним лише за P ≤ 0,1. Водночас обидва поліміни зменшували ефект падіння вмісту флавоноїдів, що поглинають в УФ-B (рис. 12, Б).
	
	Рис. 12. Вміст антоціанів (A, умов. од./г сухої речовини) і флавоноїдів, що поглинають в УФ-B (B, умов. од./г сухої речовини), у листках рослин пшениці за умов ґрунтової посухи і дії путресцину (Пут) та сперміну (Спм). 1 – контроль; 2 – посуха; 3 – посуха + Пут (1 мМ); 4 – посуха + Пут (5 мМ); 5 – посуха + Спм (1 мМ); 6 – посуха + Спм (5 мМ).
	Отже, обробка рослин поліамінами чинила виражений захисний вплив за умов посухи, ефекти путресцину в цілому були більш виразними порівняно з дією сперміну. Однією з істотних складових стрес-протекторної дії поліамінів напевно може бути їх участь у регуляції водного обміну. Так, у варіантах з обробкою путресцином відзначалося зменшення величини водного дефіциту в 1,5-2 рази (рис. 9). Ефект підвищення відносного вмісту води при посусі у рослин пшениці за обробки путресцином був показаний у роботі Gupta і співавт. [75]. Позитивний вплив поліамінів на вміст води у листках може бути зумовлений їх участю у регуляції стану продихів. У роботі Farooq і співавт. [64] показано зниження продихової провідності за умов посухи у рослин рису, оброблених сперміном або путресцином. На прикладі епідермісу Vicia faba встановлено, що спермін, спермідин, путресцин і кадаверин здатні спричиняти закривання продихів, впливаючи на потенціал-залежні калієві канали і перешкоджаючи надходженню калію у замикаючі клітини [119]. Схожі ефекти зареєстровані і на рослинах арабідопсису [23]. В умовах культури мандарину in vitro обробка сперміном зменшувала продихову провідність і водний дефіцит на фоні сольового стресу [149]. Також встановлено, що діаміноксидаза, яка окислює поліаміни, є необхідною ланкою в процесі закривання продихів, індукованого дією АБК [32].
	Закривання продихів за умов посухи може мати як позитивні, так і негативні наслідки. Зменшення продихової провідності не лише скорочує втрати води при транспірації, а й збільшує ефективність її використання. При закриванні продихів транспірація знижується швидше і більшою мірою, ніж фотосинтез, в результаті чого рослина фіксує більше вуглецю у розрахунку на одиницю поглинутої води [12]. Водночас зменшення продихової провідності може бути причиною розвитку окиснювального стресу, зумовленого браком надходження в клітини мезофілу вуглекислого газу і створенням тим самим передумов для «перевідновлення» електрон-транспортного ланцюга хлоропластів [104]. Зважаючи на це, за умов зневоднення зростає значення механізмів знешкодження АФК. При цьому поліаміни можуть як посилювати ефект закривання продихів, так і активувати антиоксиданту систему.
	В умовах наших експериментів обробка рослин пшениці путресцином і сперміном попереджала спричинюваний посухою розвиток окиснювального стресу. Про це свідчить відсутність в умовах посухи підвищення вмісту МДА у листках рослин, оброблених путресцином і менше порівняно з необробленими рослинами зростання вмісту продукту ПОЛ у варіанті зі сперміном (рис. 10). Слід зауважити, що феномен більш ефективного попередження окиснювального стресу за дії путресцину порівняно зі сперміном показано і на рослинах рису в умовах сольового стресу [131].
	На попередження путресцином і (меншою мірою) сперміном окиснювальних пошкоджень вказує і вищий вміст хлорофілів та більша величина співвідношення між хлорофілом a і b у листках рослин, оброблених поліамінами (табл. 3). Примітно, що посуха викликала більш ніж дворазове зменшення у листках вмісту каротиноїдів, які виконують функції ключових низькомолекулярних антиоксидантів у ліпідній фазі хлоропластів [8]. При цьому обробка 5 мМ путресином сприяла збереженню їх вмісту, близького до величин контролю. Помітно більшим від варіанта без обробки поліамінами за умов посухи був вміст каротиноїдів і у разі застосування 1 мМ путресцину та 1 і 5 мМ сперміну (табл. 3). Стабілізація під впливом сперміну вмісту каротиноїдів за умов сольового стресу показана у рослин вигни [30].
	У даній роботі не оцінювався стан ферментативної антиоксидантної системи. Проте в ряді досліджень показані підвищення або стабілізація в стресових умовах активності антиоксидантних ферментів у рослин, попередньо оброблених поліамінами. Так, у рослин рису під впливом сперміну і спермідину підвищувалася активність супероксиддисмутази (СОД) і стабілізувалась активність каталази за умов посухи [64]. В експериментах з культурою in vitro показано підвищення активності СОД і пероксидази у мандарину за умов стресу зневоднення [149]. У ряді досліджень встановлено посилення експресії генів антиоксидантних ферментів у рослин різних видів за дії екзогенних поліамінів [11, 13].
	Поряд зі змінами активності і експресії генів антиоксидантних ферментів під дією поліамінів може відбуватися і зміна вмісту низькомолекулярних антиоксидантів, а також поліфункціональних протекторних сполук, зокрема, проліну. На етіольованих проростках пшениці показано підвищення вмісту проліну за умов посухи при обробці путресцином, але не сперміном [7]. Водночас у дорослих рослин обробка путресцином не лише не посилювала накопичення проліну за умов посухи, а й послаблювала його, а обприскування сперміном майже не впливало на вміст проліну (рис. 11). Ці результати свідчать, що реакція протекторних систем етіольованих проростків і дорослих зелених рослин одного виду на обробку поліамінами може відрізнятися. При цьому відсутність помітного впливу поліамінів на вміст проліну не означає відсутності їх позитивних ефектів за умов посухи. Незважаючи на важливість проліну як поліфункціонального протектора, менш істотне підвищення його вмісту при нелетальному стресі може вказувати на вищу резистентність рослин [14]. Іншими словами, за більшої резистентності «поріг» активації накопичення проліну стресовим фактором може бути вищим. При цьому за відсутності істотного підвищення вмісту проліну осмопротекторні і антиоксидантні функції, властиві проліну, можуть виконувати інші низькомолекулярні сполуки. В наших експериментах, зокрема, відзначалося підвищення під впливом путресцину і більшою мірою сперміну вмісту цукрів у листках (рис. 11). Це узгоджується з даними, отриманими на рослинах кукурудзи, оброблених сперміном, за умов посухи [158].
	Крім того, путресцин і спермін сприяли збереженню пулу флавоноїдних сполук, що поглинають в УФ В, хоча і слабо впливали на вміст антоціанів (рис. 12). Водночас на етіольованих проростках пшениці за умов осмотичного стресу показано помітне зростання вмісту антоціанів під впливом як путресцину, так і сперміну, останній також викликав підвищення вмісту флавоноїдів, що поглинають в області УФ-B [7]. Загалом підвищення вмісту вторинних метаболітів (фенольних сполук, різних флавоноїдів) або збереження їх пулу за дії екзогенних поліамінів зафіксовано на різних об’єктах: рослинах рису [64], сої [58], мандарину [127]за умов осмотичних стресів. Показано також підвищення під впливом поліамінів активності фенілаланінаммонійліази – ключового ферменту синтезу флавоноїдів [68, 124].
	Таким чином, встановлений ефект підвищення посухостійкості рослин пшениці під впливом екзогенних поліамінів за умов, наближених до природних. Встановлено, що путресцин чинив більш істотний протекторний вплив на рослини порівняно зі сперміном. Складовими захисної дії поліамінів є їх вплив на водний обмін (зменшення водного дефіциту, ймовірно, за рахунок зниження продихової провідності), стан антиоксидантної і до певної міри осмопротекторної систем. За наявності неспецифічних захисних ефектів поліамінів на рослини різних таксономічних груп і різного віку відзначається і прояв специфічності їх дії. Зокрема, складові протекторного впливу на етіольовані проростки пшениці при осмотичному стресі і дорослі рослини за посухи у ґрунтовій культурі мають помітні відмінності.
	6. УЧАСТЬ АФК ТА ІОНІВ КАЛЬЦІЮ В ІНДУКУВАННІ ТЕПЛОСТІЙКОСТІ ПРОРОСТКІВ ПШЕНИЦІ ЕКЗОГЕННИМ МЕЛАТОНІНОМ
	Однією з найважливіших складових стрес-протекторної дії мелатоніну вважається зменшення спричинюваних стресорами окиснювальних пошкоджень клітинних структур. Такий ефект зумовлений, зокрема, прямою антиоксидантною дією мелатоніну. Показано, що його антиоксидантна активність вища від ефектів таких «класичних» антиоксидантів, як аскорбінова кислота, глутатіон, НАДФH і токоферол [168]. Водночас відомо, що мелатонін може спричиняти експресію генів антиоксидантних ферментів, зокрема, різних форм супероксиддисмутази, каталази і ферментів аскорбат-глутатіонового циклу [168]. Зрештою, є відомості про пригнічення мелатоніном стрес-індукованої експресії генів каталітичної субодиниці НАДФH-оксидази (RbohD і RbohF) [106].
	Зменшення вмісту АФК у рослинних клітинах під впливом мелатоніну, що досягається за рахунок різних механізмів, запобігає розвитку окиснювальних ушкоджень за стресових умов. Однак АФК, насамперед, молекули пероксиду водню, є важливими сигнальними молекулами, що беруть участь як у передачі стресових сигналів, так і у реалізації ефектів різноманітних регуляторних молекул, у тому числі деяких фітогормонів [88]. Можлива участь АФК в прояві стрес-протекторної дії мелатоніну на рослини досліджена поки що слабо. Проте на прикладі рослин томатів показано підвищення активності НАДФH-оксидази і вмісту пероксиду водню під впливом екзогенного мелатоніну [71]. При цьому інгібітор НАДФH-оксидази дифеніленіодоніум усував ефект підвищення стійкості томатів до теплового, холодового і осмотичного стресів, спричинюваний дією мелатоніну. На рослинах кавуна недавно показано роль пероксиду водню, генерованого з участю НАДФH-оксидази, у розвитку їх холодостійкості за обробки мелатоніном [46]. У цій же роботі виявлено підвищення концентрації цитозольного кальцію за дії мелатоніну.
	Однак причинно-наслідкові зв’язки між можливими змінами кальцієвого гомеостазу і генерацією АФК та формуванням стійкості рослин до стресових температур дотепер залишаються майже не дослідженими. Це зокрема стосується і феномену індукування теплостійкості злаків за обробки мелатоніном, виявленого в ряді досліджень [25].
	У зв’язку з викладеним, завданням досліджент, результати яких наведені у даному розділі, було встановлення участі АФК в індукуванні мелатоніном стійкості проростків пшениці до потенційно летального теплового стресу. Також з використанням інгібіторного методу у роботі досліджували можливе значення різних пулів кальцію в прояві впливу мелатоніну на генерацію АФК клітинами коренів і розвиток теплостійкості проростків.
	6.1. Матеріли і методи
	Для експериментів використовували етіольовані проростки пшениці (Triticum aestivum L.) сорту Досконала. Насіння отримано з колекції Інституту рослинництва ім. В.Я. Юр’єва НААН України (репродукція 2020 року). Зернівки після поверхневого знезараження 6 % пероксидом водню протягом 30 хв пророщували в темряві за температури 20–22°C впродовж трьох діб. Після цього у середовище додавали мелатонін у кінцевих концентраціях діапазону 0,01–100 мкМ та інкубували проростки протягом доби. Контрольні зразки інкубували на дистильованій воді.
	В окремих варіантах досліду проростки протягом 26 год обробляли скавенджером пероксиду водню диметилтіосечовиною (ДМТС, 0,15 мМ), інгібітором НАДФН-оксидази імідазолом (10 мкМ), антагоністами кальцію – 500 мкМ ЕГТА (хелатор позаклітинного Ca2+) або 200 мкМ неоміцином – інгібітором залежного від фосфоліпази C надходження кальцію в цитозоль з внутрішньоклітинних компартментів. У варіантах з вивчення комбінованого впливу мелатоніну та антагоністів АФК і кальцію останні вносили в середовище інкубації проростків за 2 год до введення в нього мелатоніну. Концентрації вказаних інгібіторів, що істотно модифікували ефекти екзогенного мелатоніну, але не спричиняли помітних токсичних ефектів, вибирали у попередніх дослідах.
	Під час інкубації проростків на досліджуваних розчинах визначали вміст у коренях пероксиду водню феротіоціанатним методом [143].
	Для визначення теплостійкості проростків їх прогрівали у водяному ультратермостаті за температури 45,0 ± 0,1°С протягом 10 хв. Після цього проростки усіх варіантів переносили на очищену воду. Через 3 доби оцінювали виживаність проростків [92].
	Досліди проводили у 3-разовому повторенні, на рисунках наведені середні величини та їх похибки. Обговорюються відмінності, вірогідні при p ≤ 0,05.
	6.2. Вплив мелатоініну на теплостійкість проростків пшениці та участь АФК і кальцію в реалізації його стрес-протекторних ефектів
	Обробка проростків розчинами мелатоніну у концентраціях діапазону від 0,1 до 10 мкМ спричинювала істотне підвищення їх виживаності після ушкоджувального прогріву (рис. 13). Максимальний стрес-протекторний ефект мелатонін чинив у концентрації 1 мкМ. За дії концентрацій 0,01 та 100 мкМ виживаність також була вищою від контролю, але цей ефект був вірогідним лише при p ≤ 0,1. В усіх подальших експериментах для обробки проростків використовували мелатонін у концентрації 1 мкМ.
	
	Рис. 13. Концентраційна залежність впливу мелатоніну на виживаність проростків пшениці після 10 хв прогріву за температури 45°С
	Вміст пероксиду водню в коренях проростків контрольного варіанта впродовж доби експерименту істотно не змінювався (рис. 14). Додавання мелатоніну у середовище інкубації проростків спричиняло швидке підвищення в коренях вмісту пероксиду водню. Вірогідний ефект відзначався вже через 20 хв від початку його дії (рис. 14). Через 1 год вміст H2O2 у коренях проростків дослідного варіанта досягав максимальних значень. Надалі (через 2–3 год інкубації) вміст пероксиду водню поступово знижувався, хоча й перевищував відповідні значення контролю. Через 4–24 год вміст пероксиду водню у варіанті з обробкою коренів мелатоніном істотно падав і його величини ставали меншими від контролю. Таким чином, підвищення вмісту пероксиду водню за дії мелатоніну було транзиторним і наприкінці інкубації змінювалося його зниженням.
	
	Рис. 14. Динаміка вмісту пероксиду водню у коренях проростків пшениці за інкубації у середовищі з додаванням мелатоніну. 1 – контроль; 2 – мелатонін.
	Обробка проростків скавенджером пероксиду водню ДМТС знижувала його вміст у коренях та усувала підвищення кількості H2O2, спричинюване дією мелатоніну (рис. 15, а). У варіанті з обробкою інгібітором НАДФH-оксидази імідазолом відзначалася тенденція до деякого зниження вмісту пероксиду водню. При цьому вказаний інгібітор помітно пригнічував зростання кількості H2O2 за обробки коренів проростків мелатоніном. Це вказує на роль НАДФH-оксидази як ферментативного джерела АФК, задіяного у зростанні вмісту пероксиду водню в коренях під впливом мелатоніну.
	Хелатор кальцію ЕГТА сам по собі практично не впливав на вміст H2O2 у коренях проростків пшениці (рис. 15, а). Однак передобробка коренів проростків цим антагоністом кальцію нівелювала його зростання, спричинюване мелатоніном. Під впливом інгібітору надходження кальцію з внутрішньоклітинних компартментів неоміцину відзначалася тенденція до невеликого зменшення вмісту пероксиду водню у коренях проростків. При цьому даний антагоніст кальцію повністю усував підвищення вмісту H2O2 у варіанті з мелатоніном. Отже, результати інгібіторного аналізу вказують на участь різних пулів кальцію у підвищенні вмісту пероксиду водню в клітинах коренів проростків за їх обробки мелатоніном.
	
	Рис. 15.Вміст пероксиду водню у коренях (а) та виживаність проростків пшениці (б) після ушкоджувального прогріву (45°С , 10 хв) за їх обробки мелатоніном, ДМТС, імідазолом та антагоністами кальцію. 1 – контроль;2 – мелатонін (1 мкМ); 3 – ДМТС (150 мкМ); 4 – мелатонін (1 мкМ) + ДМТС (150 мкМ); 5 – імідазол (10 мкМ); 6 – мелатонін (1 мкМ) + імідазол (10 мкМ); 7 – ЕГТА (500 мкМ); 8 – мелатонін (1 мкМ) + ЕГТА (500 мкМ); 9 – неоміцин (200 мкМ); 10 – мелатонін (1 мкМ) + неоміцин (200 мкМ).
	Кальційзалежне зростання кількості пероксиду водню у проростках, ймовірно, є сигналом, необхідним для розвитку їх теплостійкості під впливом обробки мелатоніном. Про це свідчить усунення спричинюваного мелатоніном підвищення їх теплостійкості у присутності антиоксиданту ДМТС, інгібітору НАДФН-оксидази імідазолу та антагоністів кальцію – ЕГТА і неоміцину (рис. 15, б). При цьому слід зауважити, що обробка проростків жодним із вказаних модуляторів редокс-гомеостазу і кальцієвого статусу сама по собі істотно не змінювала теплостійкість, що свідчить про відсутність можливого їх токсичного впливу.
	Даних про вплив мелатоніну на кальцієвий гомеостаз рослинних клітин у літературі поки що дуже мало. Проте недавно у роботі Chang і співавторів [46] було показано, що обробка рослин кавуна мелатоніном, яка спричинювала підвищення їх холодостійкості, супроводжувалася зростанням у тканинахвмісту пероксиду водню, зумовленим посиленням експресії гена однієї з молекулярних форм НАДФH-оксидази (RBOHD). Цей ефект виявився кальційзалежним і усувався неспецифічним блокатором кальцієвих каналів лантаном. У наших експериментах з використанням відповідних інгібіторів також показано залежність посилення генерації АФК клітинами коренів від активності НАДФH-оксидази і надходження кальцію як з позаклітинного простору, так і з внутрішньоклітинних компартментів (рис. 3, а). Крім ймовірного впливу на експресію генів RBOH, кальцій може чинити й безпосередній вплив на активність цього ферменту, а також модулювати активність протеїнкінази, що активує НАДФH-оксидазу шляхом фосфорилювання [95].
	Припускають, що послідовні зміни кальцієвого і редокс-гомеостазу є і необхідними складовими зареєстрованого впливу мелатоніну на утворення латеральних коренів. У роботі Bian і співавторів [42] запропоновано модель, згідно з якою після з’єднання мелатоніну з мембранним рецептором з участю α-субодиниці G-білка відбувається відкривання кальцієвих каналів плазматичної мембрани, внаслідок чого іони кальцію активують НАДФH-оксидазу і спричиняють посилення генерації АФК клітинами. У свою чергу АФК виступають як елемент сигналінгу, що зумовлює утворення бічних коренів.
	Для з’ясування механізмів впливу кальцію на формування сигналу АФК, що опосередковує індуковане мелатоніном підвищення теплостійкості проростків пшениці, необхідні спеціальні дослідження. Однак, поведений нами інгібіторний аналіз і пряме визначення вмісту пероксиду водню в клітинах коренів проростків пшениці засвідчують наявність зв’язків між змінами кальцієвого гомеостазу, посиленням залежного від НАДФH-оксидази утворення АФК і формуванням теплостійкості проростків пшениці (рис. 16).
	
	Рис. 16. Гіпотетична схема Ca2+- і АФК-залежного впливу мелатоніну на теплостійкість проростків пшениці. RBOH – каталітична субодиниця НАДФН-оксидази. Пояснення в тексті.
	Помітні стрес-протекторні ефекти екзогенного мелатоніну дозволяють розглядати модуляцію його вмісту у рослинах як дієвий прийом підвищення їх стійкості до абіотичних, зокрема температурних, стресів.
	7. СТАН ОСМОПРОТЕКТОРНОЇ І АНТИОКСИДАНТНОЇ СИСТЕМ ПРОРОСТКІВ ОЗИМИХ ЖИТА, ПШЕНИЦІ М’ЯКОЇ І ТРИТИКАЛЕ ЗА АДАПТАЦІЇ ДО ОСМОТИЧНОГО СТРЕСУ
	В останні десятиліття посуха у світі стає одним з найбільш шкодочинних абіотичних стресорів. Спричинювані нею втрати врожаю різних культур можуть становити від 30 до 90% [60]. Згідно з прогнозними кліматичними моделями, до 2050 року істотна посуха спостерігатиметься майже на половині орних земель світу [122]. Зважаючи на це, дослідження стратегій адаптації культурних рослин до посухи набуває особливої актуальності. Повною мірою це стосується і зернових озимих злаків. Ці рослини зазнають негативного впливу посухи на різних фазах розвитку. Нині помітно зростає частота осінніх посух, які негативно впливають на проростання насіння і розвиток злаків на ранніх стадіях [31, 122].
	Поряд з прямим впливом нестачі вологи на перебіг фізіолого-біохімічних процесів у рослин за умов посухи зазвичай виникає ефект окиснювального стресу – порушення просторово-часового балансу між генерацією і видаленням активних форм кисню (АФК). У зв’язку з цим антиоксидантну систему розглядають як одну з ключових протекторних систем, задіяних в адаптації рослин до посухи [10]. Незважаючи на те, що її активація є універсальною адаптивною реакцією рослин, за умов посухи вона має відмінні риси, пов'язані, зокрема, із значним внеском в антиоксидантний захист великої кількості сполук, які не прийнято вважати канонічними антиоксидантами – проліну, цукрів, поліамінів та ін. Зазначені сполуки виступають не тільки у ролі скавенджерів АФК, а й перебувають у складній функціональній взаємодії з іншими антиоксидантами [115, 156]. Феноменологія і механізми таких ефектів активно досліджуються лише останніми роками [44, 157]. Водночас такі низькомолекулярні сполуки, як пролін і цукри, є не лише сумісними осмолітами, а й здатні утворювати водневі зв’язки з біомакромолекулами і мембранними структурами, що сприяє їх стабілізації за умов дегідратації [172]. Отже, функціонально пов’язані осмопротекторна і антиоксидантна системи розглядаються як ключові захисні системи при адаптації рослин до дії стресових чинників, що зумовлюють зневоднення клітин: посухи, засолення і від’ємних температур [122, 139].
	Відомо, що жито, тритикале і пшениця досить істотно відрізняються особливостями функціонування осмопротекторної і антиоксидантної систем. Зокрема, особливістю жита є високий вміст низькомолекулярних сполук з антиоксидантною активністю – антоціанів та інших флавоноїдних сполук, а також проліну [37, 91]. Принаймні частково цим пояснюють феномен вищої порівняно з пшеницею стійкості жита до прямих агентів окиснювального стресу [91]. Серед недостатньо досліджених злаків певний інтерес становить і тритикале – вперше цілеспрямовано і успішно створений людиною міжродовий гібрид. Його сучасні озимі сорти перевершують сорти пшениці не тільки за морозостійкістю, а й за посухостійкістю [141] та продуктивністю [17]. В окремих роботах відносно високу стійкість тритикале до дії стресорів пов’язують з високою активністю супероксиддисмутази (СОД) та вмістом окремих вторинних метаболітів [135, 139].
	Отже, з особливостями функціонування антиоксидантної і осмопротекторної систем можуть бути пов’язані відмінності у стійкості різних видів злаків до стресових чинників, у тому числі посухи. Варто зауважити, що попри наявність видової і сортової специфіки антиоксидантної системи, окремі її інгредієнти можуть не відображати зв’язків зі стійкістю виду або сорту злаків до дії стресорів [4, 94]. У зв’язку з цим, доцільні комплексні дослідження змін стану ферментативної антиоксидантної системи та вмісту низькомолекулярних протекторів (у тому числі антиоксидантів) при адаптації злаків до посухи. Незважаючи на активне вивчення механізмів посухостійкості жита, тритикале і пшениці, порівняльних досліджень стану цих систем у вказаних видів за дії посухи на ранніх фазах розвитку дотепер не проводилося. Це і визначило мету даного розділу – порівняння стану осмопротекторної і антиоксидантної систем етіольованих проростків озимих жита, тритикале і пшениці за нормального зволоження та дії непроникного агента осмотичного стресу – ПЕГ 6000.
	7.1. Матеріали і методи
	Для досліджень використовували 4-добові етіольовані проростки озимих жита (Secale cereale L., сорт Пам’ять Худоєрка – посухостійкий (https://yuriev.com.ua/ua/katalog-produkcii/katalog/zhito-ozime/pamyat-hudoerka/), тритикале (× Triticosecale Wittm., сорт Раритет – посухостійкий (http://www.semagro.com.ua/info/ozime-tritikale-raritet-338.html) і пшениці (Triticum aestivum L., сорт Досконала, лісостепового екотипу, помірно посухостійкий [6]. Всі сорти селекції Інституту рослинництва імені В.Я. Юр’єва НААН України.
	Зернівки знезаражували протягом 40 хв 6% розчином пероксиду водню та ретельно промивали дистильованою водою. Насіння контрольного варіанта пророщували на водопровідній воді, очищеній з використанням системи водопідготовки, що включає в себе фільтр механічного очищення, вугільний фільтр та напівпроникну зворотноосмотичну мембрану з розміром комірок 1 нм. Осмотичний стрес створювали додаванням в середовище непроникного осмотика ПЕГ (PEG) 6000 у кінцевій концентрації 12% [89].
	Через 4 доби пророщування насіння при 22°С вимірювали масу пагонів і коренів. Також визначали оводненість проростків. Вміст сухої речовини визначали, висушуючи зразки до сталої маси за температури 103°С.
	Біохімічні показники аналізували в пагонах.
	Для визначення вмісту продуктів пероксидного окиснення ліпідів (ПОЛ) рослинний матеріал гомогенізували в реакційному середовищі, що містило 0,25% 2-тіобарбітурову кислоту в 10% трихлороцтовій кислоті [65]. Після цього проби кип'ятили протягом 30 хв, різко охолоджували і центрифугували 15 хв при 10000 g. У супернатанті визначали продукти ПОЛ, що реагують з 2-тіобарбітуровою кислотою (переважно малоновий діальдегід – МДА), вимірюючи оптичну густину при довжині хвилі 532 нм (максимум світлопоглинання МДА) і 600 нм (для поправки на неспецифічне поглинання).
	Активність антиоксидантних ферментів визначали за методиками, докладно описаними раніше [91]. Наважки пагонів гомогенізували за температури 2-4°С в 0,15 М K, Na-фосфатному буфері (pH 7,6) з додаванням ЕДТА (0,1 мМ) і дитіотрейтолу (1 мМ). Для аналізу використовували супернатант після центрифугування гомогенату при 8000 g протягом 15 хв за температури 2-4°С.
	Загальну активність СОД (КФ 1.15.1.1) визначали при pH реакційної суміші 7,6, використовуючи метод, в основі якого здатність ферменту конкурувати з нітросинім тетразолієм за супероксидні аніони, що утворюються внаслідок аеробної взаємодії НАДH і феназинметосульфату. Активність каталази (КФ 1.11.1.6) аналізували при рН реакційної суміші 7,0 за кількістю H2O2, розкладеного за одиницю часу. Активність гваяколпероксидази (КФ 1.11.1.7) визначали, використовуючи як донор водню гваякол, а як субстрат – пероксид водню. За допомогою K, Na-фосфатного буферу рН реакційної суміші доводили до 6,2. Активність СОД і гваяколпероксидази виражали в умов. од./(г сухої маси • хв), активність каталази – в ммоль H2O2/(г сухої маси • хв).
	Вміст проліну аналізували з використанням нінгідринового реактиву і виражали в мкмоль/г сухої маси [40]. Сумарний вміст цукрів в проростках визначали методом Морріса-Рое з використанням антронового реактиву [170] з модифікаціями, описаними нами раніше [90].
	Для визначення вмісту антоціанів і флавоноїдів, що поглинають в області УФ-B, наважки пагонів гомогенізували в 1% розчині HCl в метанолі. Після центрифугування гомогенату при 8000 g протягом 15 хв визначали оптичну густину супернатанту при довжинах хвиль 530 нм і 300 нм [133].
	Визначення біохімічних показників проводили не менше ніж в трьох біологічних і трьох аналітичних повтореннях. При визначенні маси органів проростків кожне повторення складалося з 30 проростків. На рисунках і в таблиці наведено середні величини та їх стандартні похибки. Обговорюються відмінності, вірогідні при P ≤ 0,05.
	7.2. Стрес-протекторні системи пшениці, жита і тритикале за умов адаптації до осмотичного стресу
	Під впливом осмотичного стресу істотно знижувалася маса пагонів проростків усіх трьох видів злаків, найбільше пригнічення їх росту спостерігали у пшениці (табл. 4). Істотне інгібування росту коренів відзначали у проростків тритикале і пшениці. Загальна маса проростків під впливом інкубації у присутності ПЕГ 6000 істотно зменшувалася у пшениці і тритикале і менш помітно у жита. Посуха також спричинювала зміни співвідношення між масою пагонів і коренів у проростків трьох видів. Найменшим цей показник був у проростків пшениці (табл. 4).
	Таблиця 4.
	Вплив осмотичного стресуна масу пагонів і коренів проростків злаків
	Варіант
	Маса пагона
	Маса кореня
	Маса проростка
	Співвідно-шення маса пагона/маса кореня
	мг [
	% до контролю
	мг
	% до контролю
	мг
	% до контролю
	Secale cereale
	Контроль
	42,4±1,6
	100
	53,7±2,3
	100
	96,1±2,8
	100
	0,79
	PEG 6000, 12%
	25,8±1,2
	60,8
	45,8±2,2
	85,2
	71,6±2,5
	74,5
	0,56
	× Triticosecale
	Контроль
	63,2±2,4
	100
	56,6±2,2
	100
	119±3,3
	100
	1,12
	PEG 6000, 12%
	37,7±1,9
	59,7
	38,7±2,3
	68,4
	76,4±3,0
	63,8
	0,97
	Triticum aestivum
	Контроль
	39,1±2,1
	100
	45,0±2,0
	100
	84,1±2,9
	100
	0,87
	PEG 6000, 12%
	18,7±1,3
	47,8
	34,9±2,6
	77,6
	53,6±2,9
	63,7
	0,54
	За умов осмотичного стресу знижувалася і оводненість тканин проростків злаків трьох видів (рис. 17). При цьому зниження вмісту води у проростках жита за стресових умов було менш істотним порівняно з проростками тритикале та пшениці.
	
	Рис. 17. Оводненість (%) пагонів проростків злаків
	Зневоднення проростків спричинювало виникнення у них ефекту окиснювального стресу. Так, у пагонах пшениці вміст продукту ПОЛ МДА зростав більш ніж у 1,5 рази (рис. 18). Водночас у проростків тритикале і особливо жита такий ефект був значно менш помітним.
	
	Рис. 18. Вміст МДА (% до контролю) в пагонах проростків злаків за дії осмотичного стресу (12% ПЕГ 6000).
	Таким чином, в цілому можна констатувати, що під впливом осмотичного стресу показники росту, вмісту води і розвитку ПОЛ найменшою мірою змінювалися у жита, що свідчить про вищу порівняно з тритикале і пшеницею їх стійкість до зневоднення. Проростки тритикале, у свою чергу, мали дещо вищу стійкість порівняно з проростками пшениці, що виявлялося у менш істотному інгібуванні росту пагонів та меншому накопиченні продукту ПОЛ МДА за умов осмотичного стресу (рис. 18).
	Базова активність СОД у проростках трьох видів злаків істотно не відрізнялася (рис. 19, A). Осмотичний стрес спричиняв тенденцію до зниження активності ферменту у пагонах проростків жита і пшениці, у тритикале, навпаки, спостерігалося вірогідне підвищення активності СОД за стресових умов.
	
	Рис. 19. Активність СОД (А – умов. од./г сухої маси хв), каталази (Б – мкмоль H2O2/г сухої маси хв) і гваяколпероксидази (В – умов. од./г сухої маси хв) у пагонах проростків злаків. 1 – контроль; 2 – ПЕГ 6000, 12%.
	Активність каталази за звичайних умов найвищою була у пагонах проростків пшениці, дещо нижчою у тритикале і ще нижчою у жита (рис. 19, B). За дії осмотичного стресу активність ферменту у пшениці і тритикале знижувалася, а у жита зберігалася на рівні контролю.
	Активність гваяколпероксидази у пагонах проростків жита за фізіологічно нормальних умов в 2,5-3 рази перевищувала відповідні показники тритикале і пшениці (рис. 19, C). За дії ПЕГ 6000 в пагонах проростків усіх трьох видів відзначалося підвищення активності ферменту, проте найбільш помітним воно було у жита.
	Конститутивний вміст проліну у проростків жита істотно перевищував такий у тритикале і пшениці (рис. 20, A). У відповідь на осмотичний стрес цей показник у пагонах жита зростав майже у 2,5 раза.
	
	Рис. 20. Вміст проліну (A – мкмоль/г сухої маси), цукрів (B – мг/г сухої маси), антоціанів (C – ΔА530/г сухої маси) і флавоноїдів (D – ΔА300/г сухої маси) у пагонах проростків злаків. 1 – контроль; 2 – ПЕГ 6000, 12%
	У тритикале і пшениці відзначалося приблизно дворазове підвищення вмісту проліну за дії агента осмотичного стресу. При цьому абсолютні значення вмісту проліну за стресових умов найбільшими були у пагонах проростків жита, а найменшими – у тритикале.
	Вміст цукрів за звичайних умов у проростків досліджуваних видів злаків відрізнявся неістотно (рис. 20, B). Осмотичний стрес спричиняв відносно невелике підвищення вмісту цукрів лише у проростків жита, у інших видів злаків вірогідних змін цього показника не спостерігали.
	Конститутивний вміст антоціанів у пагонах проростків жита втричі перевищував відповідний показник пшениці і вдвічі тритикале (рис. 20, C). У відповідь на дію осмотичного стресу у жита кількість антоціанів зростала, а у інших злаків її зміни були незначними.
	Базовий вміст флавоноїдів, що поглинають в УФ-B, був високим у тритикале і жита і помітно нижчим у пшениці (рис. 20, D). Істотних його змін за дії осмотичного стресу у досліджуваних злаків не спостерігалося.
	Отримані результати свідчать, що негативний вплив осмотичного стресу найменшою мірою виявлявся у проростків жита. Інгібування накопичення біомаси під впливом ПЕГ 6000 у жита було менш істотним порівняно з тритикале і пшеницею (таблиця). Також проростки жита за стресових умов зберігали більшу оводненість тканин порівняно з проростками двох інших видів злаків (рис. 17). Нарешті, у проростків жита зафіксовано найменш помітні прояви активації ПОЛ за дії осмотичного стресу (рис. 18).
	Проростки тритикале мали меншу стійкість до зневоднення, ніж жито, що виявлялося у помітних ефектах інгібування росту (таблиця) і зменшення вмісту води в присутності ПЕГ 6000 (рис. 17). Водночас у проростків тритикале ріст пагонів за стресових умов пригнічувався менше, ніж у проростків пшениці. Також для тритикале було характерним менше зростання інтенсивності ПОЛ за умов зневоднення порівняно з пшеницею. Це дозволяє говорити про вищу стійкість до зневоднення проростків тритикале сорту Раритет порівняно з проростками пшениці сорту Досконала.
	Проведені порівняльні дослідження дають підстави констатувати відмінності у функціонуванні протекторних систем за умов зневоднення у трьох видів злаків. Так, проростки жита вирізнялися значно вищим вмістом проліну і антоціанів, а також активністю гваяколпероксидази порівняно з проростками двох інших видів злаків (рис. 19, 20). Причому, ці відмінності проявлялися і за відсутності дії стресового чинника, а на фоні зневоднення ставали більш помітними. Подібні відмінності жита відзначалися у ряді досліджень за дії інших стресових чинників. Проростки жита, на відміну від інших озимих злаків, виявляють певний рівень конститутивної морозостійкості, тобто здатні виживати після впливу помірних від’ємних температур за відсутності попереднього загартування [3, 90]. Як уже зазначалося, для жита, на відміну від пшениці, також була характерною висока стійкість до прямих агентів окиснювального стресу – пероксиду водню і сульфату заліза (ІІ) [91]. У недавньому дослідженні Skrypnik і співавт. [154] показана вища стійкість жита порівняно з пшеницею і тритикале до абіотичних стресорів, зокрема до дії нафти.
	Підвищена стресостійкість жита у вказаних роботах пояснюється саме значно вищим, ніж в інших злаків, вмістом в його органах проліну, антоціанів та інших вторинних метаболітів. Cорт жита, який виявляв високу стійкість до токсичної дії алюмінію, відрізнявся від нестійкого сорту цього ж виду значно вищими активністю піролін-5-карбоксилатредуктази і вмістом проліну. У дослідженні Bahrani і співавт. [37], виконаному з використанням 96 генотипів жита, показаний зв’язок кількісного вмісту і якісного різноманіття антоціанів з морозостійкістю.
	Висока активність гваяколпероксидази, характерна для проростків жита (рис. 19), також, ймовірно, має внесок в їх стійкість до зневоднення. Показано, що для алоцитоплазматичних гібридів пшениці з цитоплазмою жита була характерною висока посухостійкість і висока активність різних форм гваяколпероксидази за дії посухи [87]. Примітно, що у загартованих проростків жита, на відміну від пшениці, було характерним значне підвищення активності цього ферменту після проморожування, яке спричинювало осмотичний стрес [90].
	Певні особливості функціонування протекторних систем виявлені у нашому дослідженні і у проростків тритикале. Цей вид виявився єдиним з досліджуваних, що відповідав на дію осмотичного стресу підвищенням активності СОД (рис. 19). СОД вважається «першим рубежем» в антиоксидантному захисті, оскільки є єдиним ферментом, що знешкоджує супероксидний аніон-радикал, який дає початок утворенню інших АФК [99]. У кількох роботах показаний зв’язок між експресією генів Cu/Zn-СОД і Mn-СОД, активністю цих форм ферменту і посухостійкістю тритикале [141, 142]. В інших дослідженнях повідомляється про зв’язок між показниками інтенсивності вторинного метаболізму і посухостійкістю сортів тритикале [135]. В умовах наших експериментів у проростках тритикале відзначався високий вміст флавоноїдів, які поглинають в УФ-В (рис. 20, D), що також може бути внеском у функціонування антиоксидантної та інших протекторних систем.
	Проростки пшениці сорту Досконала, що виявляли найнижчу серед досліджуваних злаків стійкість до зневоднення, мали високу базову активність каталази (рис. 19, B). Ймовірно, це до певної міри компенсувало нижчу порівняно з житом активність гваяколпероксидази і менший вміст низькомолекулярних протекторів.
	Отже, в цілому отримані результати вказують на зв'язок між функціонуванням антиоксидантної і осмопротекторної систем і стійкістю проростків злаків. Напевно більший внесок у стійкість мають низькомолекулярні компоненти протекторних систем. Зокрема, лише для проростків найбільш стійкого жита характерне значне накопичення проліну, антоціанів та інших стресових метаболітів. Показово, що з морозостійкістю проростків і дорослих рослин злаків найтісніше корелював інтегральний показник вмісту низькомолекулярних протекторів (проліну, цукрів, вторинних метаболітів), а не відповідний показник активності антиоксидантних ферментів [4].
	Таким чином, можна констатувати відмінності у стратегіях адаптації до стресів, пов’язаних зі зневодненням, у злаків різних видів, принаймні на ранніх фазах розвитку. Адаптація жита до окиснювального стресу і частково зневоднення пов’язана з накопиченням проліну і антоціанів, а також з активацією пероксидази, у той час як для тритикале характерна висока активність СОД. Це узгоджується з уявленням, згідно з яким між активністю СОД і вмістом низькомолекулярних протекторних існують зворотні реципрокні зв’язки [99, 156]. Урахування відмінностей в стратегіях адаптації злаків різних видів до зневоднення може бути цінним для удосконалення біохімічних методів оцінки селекційного матеріалу при створенні сортів, стійких до впливу несприятливих абіотичних чинників.
	8. ВМІСТ ВТОРИННИХ МЕТАБОЛІТІВ У ПРОРОСТКАХ ТРИТИКАЛЕ РІЗНИХ СОРТІВ ЗА АДАПТАЦІЇ ДО НИЗЬКИХ ТЕМПЕРАТУР
	Відомо, що вторинні метаболіти, зокрема, поліфенольні сполуки, відрізняються високою антиоксидантною активністю [134]. Особливо активними антиоксидантами вважаються флавоноїди, фенольний каркас яких складається з 15 атомів вуглецю, що утворюють два ароматичні кільця, з’єднані через три вуглецевих атоми. Належність флавоноїдів до конкретних класів і до певної міри їх антиоксидантна активність визначаються особливостями структури молекул в області атомів вуглецю 2, 3 і 4 в межах гетероциклічного кільця C [19].
	Незважаючи на інтерес до вторинних метаболітів як сполук з антиоксидантною і мембранопротекторною активністю, їх роль у стійкості рослин до гіпотермії досліджена недостатньо. Показано, що при зниженні температури у рослин сорго індукувався синтез антоціанів [150]. У листках рослин кукурудзи вміст антоціанів також підвищувався не тільки за стресових температур, а й при відносно невеликому відхиленні температури від оптимуму [51, 137]. За таких умов відзначалося посилення експресії генів фенілаланінаммонійліази та інших ферментів, залучених до синтезу флавоноїдів [51]. Холодове загартування проростків пшениці спричиняло транзиторне підвищення активності фенілаланінамонійліази, що передувало зростанню загального вмісту флавоноїдів і кількості антоціанів [93]. Порівняння вмісту антоціанів і безбарвних флавоноїдних сполук в етіольованих проростках жита, тритикале і пшениці показало, що для тритикале як за звичайних умов, так і при загартуванні, характерний значно вищий порівняно з пшеницею, проте нижчий від жита вміст флавоноїдних сполук [2]. Водночас значення флавоноїдних сполук у прояві властивості морозостійкості тритикале різних генотипів досі залишалося не дослідженим.
	Завданням даного розділу досліджень було визначення загального вмісту фенольних сполук, флавоноїдів і окремо кількості антоціанів за умов холодового загартування проростків сортів тритикале з різною морозостійкістю.
	8.1. Матеріали і методи
	Відомо, що морозостійкість етіольованих проростків значно нижча від морозостійкості дорослих злаків. Однак видові і сортові відмінності добре виявляються і у проростків, що дозволяє використовувати їх у порівняльних дослідженнях [95]. Для досліджень використовували сорти тритикале селекції Інституту рослинництва ім. В.Я. Юр'єва НААН України з різною морозостійкістю: Букет і Раритет (озимі високоморозостійкі) та Олександра і Підзимок харківський (менш стійкі, що належать до так званих «дворучок»). Насіння поверхнево знезаражували протягом 40 хв. у 6%-ному розчині пероксиду водню і пророщували при 20–22°С в темряві в чашках Петрі на фільтрувальному папері, змоченому очищеною водопровідною водою.
	Для холодового загартовування 3-добові проростки поміщали на 6 діб в холодильну камеру Danfoss (Нідерланди) з температурою 2–4°С (без освітлення). Оптимальний режим загартування був встановлений раніше [91, 95]. Для порівняння використовували 4-добові етіольовані проростки, що не піддавалися загартуванню. Оскільки при низькій температурі розвиток проростків уповільнювався, 9-денні загартовані рослини були такими ж, як 4-денні контрольні, вирощені при 20–22°С.
	Проростки піддавали проморожуванню за відсутності світла при заданих температурах (див. нижче) протягом 6 год, знижуючи температуру зі швидкістю 1°С/год. Для відтавання проростків температуру в камері підвищували до 2°С зі швидкістю 1°С/год. Після цього проростки відрощували протягом 3 діб при 20–22°С і освітленості 6 клк та оцінювали їх виживаність.
	Через 2 та 6 діб від початку впливу загартувальної температури у проростках визначали вміст вторинних метаболітів.
	Загальну кількість фенольних сполук у проростках визначали за допомогою реактиву Фоліна [5]. Наважку рослинного матеріалу розтирали в 6 мл 70%-ного етанолу, залишали для екстракції на 20 хв при кімнатній температурі, після чого фільтрували. В пробірку вносили 0,5 мл фільтрату, 7 мл дистильованої води і 0,5 мл реактиву Фолина, перемішували і через 3 хв додавали 1 мл 10% карбонату натрію, потім доводили водою до 10 мл. Через 1 год вимірювали оптичну густину розчину при 725 нм. Вміст фенольних сполук виражали в мкмоль хлорогенової кислоти на г сухої речовини.
	Загальний вміст флавоноїдів, як і фенольних сполук, аналізували в спиртових екстрактах за утворенням комплексу з іонами алюмінію [56]. Екстракт змішували з 1%-ним розчином AlCl3 в 95%-ному етанолі в пропорції 1 : 1 і через 40 хв. визначали його оптичну густину при 414 нм. Як стандарт використовували рутин. Вміст флавоноїдів виражали в мкмоль рутину на г сухої речовини.
	Для визначення вмісту антоціанів наважки пагонів гомогенізували в 1%-ному розчині HCl в метанолі. Після центрифугування гомогенату при 8000 g протягом 15 хв визначали оптичну густину супернатанту за довжини хвилі 530 нм [78]. Вміст антоціанів виражали в мкмоль ціанідин-3-глюкозиду на г сухої речовини.
	Досліди проводили у 4-разовому біологічному повторенні і відтворювали незалежно тричі. На рисунках і в таблиці наведені середні величини та їх стандартні похибки. Крім окремо відзначених випадків обговорюються відмінності, вірогідні при P ≤ 0,05.
	8.2. Морозостійкість проростків тритикале і вміст в них вторинних метаболітів
	Проростки досліджуваних сортів тритикале практично не виявляли конститутивної морозостійкості. Виживаність зразків сортів Букет і Раритет після 6-годинного проморожування за температури –7°C становила близько 2%, а проростки сортів Олександра і Підзимок харківський гинули повністю (табл. 5).
	Таблиця 5.
	Виживаність проростків тритикале після проморожування
	Сорт
	Температура проморожування
	– 7°С
	– 9°С
	Без загартування
	Букет
	2,1 ± 1,1
	-
	Раритет
	1,5 ± 0,8
	-
	Олександра
	0,0
	-
	Підзимок Харківський
	0,0
	-
	Після загартування
	Букет
	54,3 ± 2,1
	5,2 ± 0,4
	Раритет
	52,3 ± 1,7
	4,0 ± 0,4
	Олександра
	26,6 ± 2,2
	2,3 ± 0,3
	Підзимок Харківський
	14,8 ± 1,7
	2,2 ± 0,4
	Примітка. Прочерк означає відсутність визначень.
	Після проморожування загартованих проростків при –7°C виживало понад 50% зразків високоморозостійких сортів Букет і Раритет. Сорт Олександра виявляв меншу стійкість, а найнижчою (до 15%) була виживаність проростків сорту Підзимок харківський. Після впливу температури – 9°С виживаність загартованих проростків була дуже низькою, хоча сортові відмінності зберігалися (див. табл. 5).
	Базовий сумарний вміст фенольних сполук у проростках різних генотипів тритикале не відрізнявся (рис. 21). Дещо нижчим він був у найменш стійкого сорту Підзимок харківський, проте ця відмінність від інших сортів не була вірогідною при P ≤ 0,05. В процесі загартування відзначалася тенденція до зростання вмісту фенольних сполук у проростках, однак, цей ефект для всіх досліджуваних сортів був вірогідним лише при P ≤ 0,1. Відмінності між окремими сортами за вмістом фенольних сполук після загартування також не були значимими (рис. 21).
	
	Рис. 21. Вміст фенольних сполук (мкмоль хлорогенової кислоти/г сухої речовини) у проростках тритикале в процесі холодового загартування. Тут і на рис. 22, 23: І – без загартування; II і III – відповідно через 2 і 6 діб загартування за температури 2–4°С. 1 – Букет; 2 – Раритет; 3 – Олександра; 4 – Підзимок Харківський.
	Сумарний вміст флавоноїдів у незагартованих проростках різних генотипів істотно не відрізнявся (рис. 22). Через 2 доби впливу загартувальної температури їх кількість змінювалася слабо. Проте через 6 діб загартування загальний вміст флавоноїдів у проростках усіх досліджуваних сортів зростав в 1,7–1,9 раза. При цьому однак вірогідних сортових відмінностей не відзначалося.
	
	Рис. 22. Вміст флавоноїдів (мкмоль рутину/г сухої речовини) у проростках тритикале в процесі холодового загартування. Позначення, як на рис. 21.
	Вміст антоціанів у проростках різних генотипів за звичайних умов відрізнявся, найвищим він був у сорту Букет (рис. 23). Через 2 доби загартування він вірогідно зростав в усіх чотирьох сортів. При цьому морозостійкі сорти Букет і Раритет відрізнялися істотно вищим вмістом антоціанів порівняно з нестійкими сортами Олександра і Підзимок харківський. Більш тривале загартування призводило до подальшого зростання вмісту антоціанів у проростках усіх досліджуваних сортів. У той же час абсолютні величини у найменш стійкого сорту Підзимок харківський були помітно нижчими порівняно з трьома іншими сортами (рис. 23).
	
	Рис. 23. Вміст антоціанів (мкмоль ціанідину/г сухої речовини) у проростках тритикале в процесі холодового загартування. Позначення, як на рис. 21.
	Таким чином, в цілому вторинний метаболізм задіяний у формуванні морозостійкості проростків тритикале. При цьому, однак, сумарний вміст фенольних сполук, що визначається за їх взаємодією з реактивом Фоліна, в процесі загартування збільшувався слабо, сортових відмінностей за цим показником також не відзначалося (див. рис. 21). Значно помітнішими були в процесі загартування проростків зміни загального вмісту флавоноїдів (рис. 22). Але зростання цього показника під час загартування майже не залежало від морозостійкості сортів. При цьому однак можна вважати, що флавоноїди причетні до формування стійкості проростків тритикале до кріостресу. Раніше на ідентичному модельному об’єкті (етіольованих проростках) було встановлено зростання сумарного вмісту флавоноїдів у пшениці [93] і жита [2]. Слід зауважити, що у тритикале виявлено значне зростання вмісту флавоноїдів за дії УФ-В [155]. Також у рослин цього виду встановлено збільшення вмісту окремих флавоноїдів у відповідь на атаку Sitobion avenae і Oulema melanopus[55]. Припускають, що ці сполуки можуть бути важливими для попередження надмірного окиснюваного стресу за дії не лише абіотичних, а й біотичних чинників. Ймовірно, накопичення флавоноїдів є процесом, характерним для різних груп злаків, особливо при адаптації до дії стресорів різної природи [55].
	Водночас, оцінюючи зміни вмісту флавоноїдних сполук у злаків різних видів і сортів, слід враховувати надзвичайну різноманітність флавоноїдних сполук, які відрізняються за антиоксидантною активністю. Не виключено, що сортові відмінності у тритикале можуть бути виявлені при визначенні лише певних флавоноїдних сполук, а не сумарного їх вмісту. Зокрема, в наших експериментах виявлено накопичення проростками тритикале антоціанів (рис. 23). При цьому навіть у незагартованих проростків тритикале відзначалися сортові відмінності. Найбільш помітно вони виявлялися через 2 доби від початку загартування, коли вміст антоціанів у морозостійких сортів Букет і Раритет істотно перевищував такий у нестійких Олександра і Підзимок харківський. При більш тривалому загартуванні ці відмінності частково нівелювалися, хоча для найменш стійкого сорту був характерний найнижчий вміст антоціанів. Отже, ймовірно, антоціани є одними з найбільш важливих вторинних метаболітів для процесу холодового загартування тритикале, а можливо, й інших злаків. Примітно, що саме антоціани мають надзвичайно високу антиоксидантну активність і здатні ефективно деактивувати супероксидні аніон-радикали [132]. За різними способами оцінки, вважається, що антиоксидантна активність антоціанів у кілька разів перевершує ефекти аскорбінової кислоти [86].
	Таким чином, є підстави для висновку про певний внесок антоціанів і, можливо, інших флавоноїдів, але не вторинних метаболітів загалом, у процеси холодової адаптації тритикале. Водночас слід наголосити, що між поодинокими показниками функціонування антиоксидантної системи і морозостійкістю навряд чи можливий тісний зв'язок. Антиоксидантна система рослин складається з великої кількості ферментативних і низькомолекулярних компонентів. Антиоксидантні властивості має і низка речовин, які не вважаються класичними антиоксидантами, але також задіяні у попередженні окиснювальних пошкоджень і накопичуються при холодовому загартуванні злаків у великих кількостях, передусім, пролін і цукри [16, 95]. При цьому всі перелічені компоненти антиоксидантної системи перебувають у функціональній взаємодії з прооксидантами і між собою [88]. Зауважимо, що раніше нам вдалося встановити тісний зв'язок між середніми нормованими величинами антиоксидантної активності, які вираховувалися за показниками семи ферментативних і низькомолекулярних складових антиоксидантної системи, і морозостійкістю досліджуваних сортів тритикале [94]. Практичний інтерес для скринінгу морозостійких генотипів може мати встановлення певного мінімуму ферментативних і неферментативних складових антиоксидантної системи, які у вигляді інтегрального показника можуть бути тісно пов’язані з властивістю морозостійкості. Вміст антоціанів, ймовірно, може бути однією зі складових такого показника.
	ВИСНОВКИ
	1. Вставнолено, що донори оксиду азоту спричиняють модифікацію активності антиоксидантних ферментів. Помірні концентрації нітропрусиду натрію (НПН) викликають у рослин підвищення активності супероксиддисмутази (СОД), каталази, гваяколпероксидази і аскорбатпероксидази, у той час як високі інгібують ці ферменти. Індукування їх активності екзогенним NO опосередковано кальцієм і АФК як сигнальними посередниками.
	2. Показано, що обробка донором оксиду азоту НПН підвищувала посухостійкість рослин ячменю в умовах ґрунтової культури, що виявлялося у зменшенні спричинюваного посухою пригнічення росту, збереженні пулу фотосинтетичних пігментів, підтриманні водного балансу та підвищенні антиоксидантної активності. Встановлено сортоспецифічні особливості дії НПН за умов посухи.
	3. Встановлено ефект підвищення теплостійкості інтактних проростків пшениці під впливом донора монооксиду вуглецю (СО) геміну. Він супроводжувався зростанням активності антиоксидантних ферментів (СОД, каталази, гваяколпероксидази) та зменшенням окиснювальних пошкоджень біомембран.
	4. Виявлено транзиторне підвищення вмісту сірководню у коренях проростків пшениці після дії загартувального прогріву. Скавенджер сірководню гіпотаурин та інгібітор синтезу сірководню піруват усували ефекти розвитку теплостійкості проростків і підвищення в них активності антиоксидантних ферментів. Це засвідчує роль сірководню як сигнального посередника у регуляції антиоксидантної системи і розвитку теплостійкості проростків за дії загартувальної температури.
	5. Показано, що обприскування рослин пшениці путресцином і сперміном в концентраціях діапазону 0,25-5 мМ істотно зменшувало рістінгібуючий вплив ґрунтової посухи, дія сперміну була менш ефективною. Путресцин помітно знижував прояв водного дефіциту, спричинюваний посухою. Обробка поліамінами також модифікувала зміни вмісту низькомолекулярних протекторів (проліну, цукрів) у листках рослин за умов ґрунтової посухи.
	6. Обробка проростків пшениці мелатоніном спричиняла підвищення їх теплостійкості. Методом інгібіторного аналізу показно участь АФК та кальцію як сигнальних посередників у реалізації такого ефекту мелатоніну.
	7. Встановлено відмінності стратегій адаптації до осмотичного стресу у проростків зернових злаків різних видів (жито, м’яка пшениця, тритикале). У жита найбільший внесок в захисну систему мають пролін, флавоноїдні сполуки і пероксидаза. Водночас особливістю тритикале за стресових умов є підвищені активність СОД і вміст безбарвних флавоноїдів. Вищі показники функціонування антиоксидантної і осмопротекторної систем у проростків жита і тритикале, ймовірно, зумовлюють їх вищу порівняно з пшеницею стійкість до дегідратації.
	8. Досліджено зміни вмісту вторинних метаболітів під час холодового загартування проростків тритикале. Показано внесок антоціанів, але не вторинних метаболітів в цілому, у формування морозостійкості проростків тритикале та систему антиоксидантного захисту при низьких температурах.
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