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1
Однією з найбільш ефективних систем 

міжклітинної регуляції у рослин є фітогормони, 

які контролюють і координують всі без винятку 

фізіологічні і морфогенетичні функції.  

Перші здогадки про існування у рослин 

речовин, які функціонально подібні до гормо-

нів тварин, висловив у 1880 році Ч. Дарвін. До-

сліджуючи рухи рослин за дії світла – тропізми, 

він вперше експериментально довів, що рос-

линні організми функціонують за тими ж осно-

вними законами, що й тваринні. У книзі «Здат-

ність до руху рослин» (The Power of Movement 

in Plants) він писав: «Когда проростки свободно 

выставлены на боковой свет, то из верхней час-

ти в нижнюю передается какое-то влияние, за-

ставляющее последнюю изгибаться. ... Только 

кончик (корня) чувствителен к этому воздейст-

вию и передает некоторое влияние или стимул 

в соседние части, заставляя их изгибаться» (Да-

рвин, 1941). Дарвін передбачав існування яко-

їсь хімічної сполуки, яка бере участь у передачі 

подразнення рослин і порівнював роль верхівок 

осьових органів з координуючою роллю мозку 

у нижчих тварин. На жаль, ці передбачення бу-

ли надовго забуті і лише на початку минулого 

століття його ідеї підхопив і почав розвивати 

М.Г. Холодний. Саме його роботи дали по-

штовх до активного вивчення фітогормонів як 

регуляторів росту та розвитку рослин. Нині до 
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цих речовин крім ауксинів, цитокінінів, гібере-

лінів, абсцизинів та етилену відносять жасмо-

нову та саліцилову кислоти, деякі вітаміни гру-

пи В – тіамін, ніацин (нікотинова кислота) і пі-

ридоксин, брасиностероїди тощо (Мусатенко, 

2009).  

Літературні дані щодо функціональної 

ролі фітогормонів у регуляції морфо-

фізіологічних процесів у судинних спорових 

рослин поодинокі і часто розрізнені. Більшість 

робіт присвячено вивченню ролі фітогормонів у 

процесах росту та розвитку рослин у відповідь 

на їх екзогенний вплив. Встановлено, що різні 

концентрації екзогенної індоліл-3-оцтової кис-

лоти (ІОК) по різному впливали на формування 

апексу протонеми у папороті Dryopteris varia. 

Якщо спори проростали на середовищі, де кіль-

кість ІОК становила 1-0,01 пМ, то формування 

апікального булавоподібного сосочка протоне-

ми прискорювалося ще до стадії формування 

двох-трьох клітин. Але якщо спори пророщува-

ли в середовищі з вищою концентрацією ІОК 

(10-100 пМ), то той самий апекс швидше виок-

ремлювався у ризоїд (Nakazawa, 1959).  

При введенні кінетину у культуральне 

середовище вирощування Equisetum arvensе 

спостерігалося формування безстатевого спо-

рофіту із гаметофіту. У середовищі з вмістом 

5·10
-10

–5·10
-7 

г/мл кінетину гаметофіт повністю 

трансформувався у гаплоїдний спорофіт. У се-

редовищі з концентрацією  кінетину  5·10
-6

–

5·10
-4

 г/мл спостерігалося незначне утворення 

калюсоподібної клітинної маси, з якої форму-
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валися спорофітні структури – пагони (Ooya, 

1974). Введення у культуральне середовище 1-

нафтілоцтової кислоти, ІОК, гіберелової кисло-

ти, глюкози і сахарози було не ефективним для 

індукції апогамії.  

Ініціація розвитку спорофітних пагонів 

Equisetum arvense у культуральному середови-

щі індукується обробкою тканин гаметофіту 

бензиламінопурином (БАП) (Kuriyama et al., 

1992; 1993). Cпори хвоща польового, які куль-

тивувалися на середовищі без цитокінінів, про-

ростали через 2-3 дні після замочування і фор-

мували гаметофіт з нормальними вакуолізова-

ними клітинами, а введення цитокінінів сприя-

ло утворенню глобулярної клітинної маси, що 

складалася з маленьких та щільних клітин. Роз-

виток спорофіту був наслідком подальшого ку-

льтивування гаметофіту (Kuriyama, Maeda, 

1999).  

Аналіз літератури показав, що кількість 

робіт, присвячених дослідженню ендогенних 

фітогормонів у судинних спорових рослин, не-

велика. Наявність ауксинів (Chenou-Fleurg, 

1968), гіберелінів (Kato et al., 1962) та цитокіні-

нів (Schraudolf, Fisher, 1979) у птеридофітів 

лише припускалася на підстві результатів біо-

тестів та тонкошарової хроматографії (ТШХ), 

хоча присутність абсцизової кислоти (АБК) бу-

ла підтверджена хімічними методами (Yamane 

et al., 1980).  

Перша хімічна ідентифікація цитокінінів 

у судинних спорових рослин (у трьох різних 

типів спорофітів – Equisetum arvense, Lygodium 

japonicum та Dryopteris crassirhizoma) була 

здійснена у 1983 році за допомогою методу га-

зової хроматографії та селективним моніторин-

гом іонів (Yamane et al., 1983). Виявленa прису-

тність ізопентеніладенозину (іПА) у фертиль-

них пагонах Equisetum arvense та Dryopteris 

crassirhizoma, ізопентеніладеніну (іП) – у сте-

рильному та фертильному пагонах Equisetum 

arvense. Показано, що кількість іПА у фертиль-

ному пагоні Equisetum arvense була набагато 

вищою, ніж у стерильному, тоді як вміст іП в 

обох пагонах – майже однаковий. На основі цих 

даних автори дійшли до висновку, що цитокі-

ніни є важливим індуктором росту на стадії фе-

ртильного розвитку у птеридофітів, подібно до 

бріофітів (Bopp, 1968; Beutelmann, 1977; Wang, 

Cove, 1980) та вищих рослин. Слід зазначити, 

що на відміну від перелічених вище методів, 

біотестові дослідження не виявили цитокініно-

вої активності у Lygodium japonicum та стери-

льному пагоні Equisetum arvense.  

Цитокінінову активність виявлено у рос-

линних екстрактах та культуральному середо-

вищі після вирощування двох видів водяних 

папоротей – Azolla filiculoides та Salvinia 

molesta за допомогою біотесту. В екстрактах 

Azolla filiculoides ця активність була представ-

лена зеатином (З), зеатинрибозидом (ЗР), іП, 

іПА та дигідрозеатином (ДГЗ), у Salvinia 

molesta – З, ЗР і ДГЗ (Stirk, van Staden, 2003).  

У стерильних та фертильних листках 

трьох видів Equisetum було знайдено також жа-

смонову кислоту та близькі до неї речовини і 

АБК, концентрації яких змінювались залежно 

від того, коли проводився аналіз – до чи після 

висипання спор (Dathe et al., 1989). 

До фітогормонів відносять також браси-

ностероїди – речовини стероїдної природи з пі-

двищеною рістстимулюючою активністю і пле-

йотропним ефектом, які регулюють різноманіт-

ні процеси розвитку такі, як ріст, проростання 

насіння, цвітіння, ризогенез, старіння (Clouse, 

1998; Ram Rao et al., 2002). Брасиностероїди 

було знайдено у 44 видів рослин різних систе-

матичних груп, серед них Equisetum arvense, у 

стробілах яких їх кількість становила 0,152-

0,349 нг/г маси сирої речовини (Fujioka, 1999). 

Хоча сучасні дослідження дії фітогормо-

нів залишаються майже повністю сфокусова-

ними на вищих насінних рослинах (ріст і поділ 

клітин, процеси старіння і адаптації, транспорт 

речовин, дихання, синтез нуклеїнових кислот і 

білків тощо), є також значний, хоча й розрізне-

ний обсяг даних щодо метаболізму і синтезу 

фітогормонів у рослин різних систематичних 

груп, включаючи і спорові рослини, та їх ролі у 

регуляції фізіологічних процесів. Ряд оглядів 

присвячено специфічним групам, таким як во-

дорості (Bradley, 1991), печіночники (Maravolo, 

1976; 1980) мохи (Christianson, 1999; Cooke et 

al., 2002; Johri, 2008; Sztein et al., 1995; 2000) 

тощо.  

Ще у 2002 році з’явилися перші спроби 

оцінити всю наявну літературу щодо дії аукси-

ну в усіх рослинах, з особливим наголосом на 

лінію нижчих зелених рослин, включаючи ха-

рофіти (групу зелених водоростей найближчу 

до наземних рослин), кріофіти (основні наземні 

рослини), птеридофіти (судинні ненасінні рос-

лини) та насінні рослини (Cooke et al., 2002). Це 

дало можливість стверджувати, що у харофітів 

та кріофітів (принаймні у зародковій формі) фі-

зіологічні механізми регуляції рівня ІОК та ба-

гато ІОК-залежних реакцій подібні до наявних 

у насінних рослин. Наприклад, показано, що 
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апікальні ділянки талому харофітів та печіноч-

ників синтезують ІОК триптофан-незалежним 

шляхом, в якому рівень ІОК регулюється через 

баланс між біосинтезом та деградацією ІОК. 

Апікальні ділянки всіх інших наземних рослин 

характеризуються тим самим шляхом біосинте-

зу, але з можливістю використання кон’югації 

та реакції гідролізу кон’югатів для досягнення 

більш точного просторового та часового конт-

ролю рівня ІОК. Верхівки талому харофітів на-

сичені переносниками ІОК, які очевидно не чу-

тливі до інгібіторів полярного транспорту ІОК. 

На відміну від цього відомо, що двом підрозді-

лам гаметофітів бріофітів та спорофітів моху 

притаманний полярний транспорт ІОК, але ці 

групи по-різному чутливі до інгібіторів (Atzorn 

et al., 1989).  

Хоча регуляторна роль ІОК у розвитку 

харофітів та бріофітів майже не досліджувала-

ся, відомо, що вони мають широкий спектр ре-

акцій розвитку, включаючи тропізми, апікальне 

домінування, ініціацію розвитку ризоїдів та ін-

ші процеси, контрольовані ІОК, що нагадує го-

рмональний контроль за її участі відповідних 

реакцій у насінних рослин. Отже, правомірним 

здається, що покритонасінні рослини не виро-

били новий механізм для регулювання синтезу 

ІОК, а ймовірніше модифікували механізми, які 

вже сформувалися у ранніх наземних рослин. 

Вивченню регуляторної ролі ауксинів у споро-

вих рослин була присвячена також робота До-

роті Полі, яка досліджувала ембріогенез папо-

роті – Marsilea vestita за участю природних та 

синтезованих ауксинів і їх інгібіторів, форму-

вання осьових органів, полярний транспорт ау-

ксинів у мохоподібних – Pellia epiphylla та 

Polytrichum ohioensis (Poli, 2005).  

Пізніше Johri (Johri, 2008) продовжив об-

говорення щодо розподілу, функцій і можливо-

стей походження фітогормонів у Сhlorophytes, 

Сharophytes, Bryophytes та Tracheophytes. Було 

розглянуто п’ять груп фітогормонів – ауксини, 

цитокініни, гібереліни, абсцизова кислота та 

етилен. Автор за основу виникнення гормона-

льної системи у рослин взяв гіпотезу про їх мі-

кробіологічне походження. Показана також на-

явність специфічних реакцій рослин на фітого-

рмони. Так, у мохоподібних (одні з найдавні-

ших за походженням наземні рослини) ауксини 

регулюють диференціацію каулонеми та коре-

нів, а цитокініни – утворення стеблових бру-

ньок. Етилен уповільнює поділ клітин, але бере 

участь у видовженні/розтягуванні клітин. Щодо 

гіберелінів, то ніякої реакції на їх дію не спо-

стерігається. Розглядається взаємозв’язок між 

гіберелінами та антеридіогенами у папоротей, 

як речовинами близькими за хімічною приро-

дою і безпосередньою участю гіберелінів у фо-

рмуванні антеридіїв. Автор робить висновок, 

що гібереліни вперше з’явилися у папоротей. 

Обговорюються питання і про схожі механізми 

дії фітогормонів як у мохів, так і у вищих рос-

лин.  

Таким чином, відомості щодо якісного 

складу та кількісного вмісту фітогормонів у де-

яких представників вищих судинних рослин та 

про їх вплив на ріст і розвиток цих організмів у 

культурі in vitro досить обмежені. Зовсім немає 

даних щодо фітогормонального балансу, дина-

міки та розподілу фітогормонів як у різних ор-

ганах, так і в цілому рослинному організмі спо-

рових на різних етапах їх життєвого циклу, а як 

наслідок відсутня інформація щодо особливос-

тей регуляторної ролі гормонів у фізіологічних 

перетвореннях цих рослин. 
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PHYTOHORMONES IN ONTOGENESIS  

OF VASCULAR SPORE PLANTS  

L. V. Voytenko 
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of National Academy of Science of Ukraine  

(Kyiv, Ukraine)  

In the review the results of study of functional role of phytohormones in the regulation of morfo-

physiological processes of vascular spore plants are presented. The similarity between functioning 

of phytohormones (auxins, cytokinins, gìbberellìns, abscisic and jasmonic acids) in the higher and 

inferior plants is established.  
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В обзоре представлены результаты исследования функциональной роли фитогормонов в ре-

гуляции морфо-физиологических процессов споровых сосудистых растений. Установлено 

сходство между функционированием фитогормонов (ауксинов, цитокининов, гиббереллинов, 

абсцизовой и жасмоновой кислот) у высших и низших растений.  
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