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Досліджено характер акумуляції та локалізації гіберелінів і абсцизової кислоти (АБК) у 

представників вищих судинних спорових рослин на різних фазах розвитку спорофітів та за 

різних умов існування. У багаторічної наземної рослини Equisetum arvense L., зібраної на 

лісових галявинах Київської області, вивчено фітогормональний баланс репродуктивного та 

вегетативного пагонів. У різноспорової однорічної папороті гідрофіту Salvinia natans L., 

зібраної у штучних водоймах Деснянського району м. Києва, проаналізовано гормони у 

плаваючих та занурених ваях. Уперше методом високоефективної рідинної хроматографії мас-

спектрометрії та біотестовими дослідженнями в органах спорофітів хвоща польового та 

сальвінії плаваючої ідентифіковані вільні та кон’юговані форми гібереліноподібних речовин 

(ГПР) – ГК3, ГК4  і ГК7, та АБК у вільному і кон’югованому стані. Встановлено, що 

домінуючими в органах обох досліджених видів були вільні форми гіберелінів та АБК. 

Високий вміст ендогенної АБК у стробілах на завершальній стадії репродуктивного розвитку 

спорофіту хвоща польового та у скупченнях спорокарпіїв у водної папороті сальвінії 

плаваючої відповідав початку процесу старіння рослин. Домінування кон’югованих форм 

гіберелінів у стробілах зі спорами у хвоща польового та спорокарпіях у сальвінії плаваючої 

спостерігалося при завершенні процесів дозрівання. Виявлені зміни у характері акумуляції та 

локалізації АБК і ГПР вказують на участь гормонів у регуляції процесів переходу досліджених 

спорових рослин до репродуктивної фази розвитку, пов’язаної з формуванням і дозріванням 

спор. Особливості локалізації гіберелінів та АБК свідчать про те, що занурені ваї сальвінії 

плаваючої є донором цих гормонів для плаваючих вай. Отримані результати опосередковано 

засвідчили, що сайтом синтезу гіберелінів на всіх досліджених фенологічних фазах розвитку у 

хвоща польового є надземні органи, тоді як місцем продукування АБК у репродуктивній фазі є 

кореневище, а у вегетативній – надземні органи. Водна папороть сальвінія плаваюча, на 

відміну від хвоща польового, характеризувалася дещо вищим вмістом ендогенних гіберелінів і 

АБК, що може бути одним із чинників забезпечення успішності існування папороті на межі 

повітряного і водного середовищ. Отримані результати вказують на взаємозв’язок між 

окремими компонентами гормонального комплексу у спорових рослин, а динаміка 

накопичення й характер локалізації гіберелінів і АБК в органах спорофітів засвідчили участь 

гормонів у регуляції вегетативної і репродуктивної фаз розвитку хвоща польового та сальвінії 

плаваючої. 

Ключові слова: Equisetum arvense, Salvinia natans, абсцизова кислота, гібереліноподібні 

речовини, спорофіт 

1 До однієї з найбільш ефективних сис-

тем міжклітинної регуляції у рослин належить 

гормональна. Фітогормони задіяні в управлінні 

фізіологічними та метаболічними процесами, а 

спрямованість їхньої дії визначається кількіс-
                                                           
1 Адреса для кореспонденції: Косаківська Ірина Василівна,  

Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України, вул. 

Терещенківська, 2, Київ, 01601, Україна;  

e-mail: phytohormonology@ukr.net 

ним вмістом, локалізацією в органах та ткани-

нах й характером міжгормональної взаємодії 

(Munné-Bosch, Müller, 2013). Підтримка гормо-

нального гомеостазу і стабільність регулятори-

ки забезпечується системою координації й пе-

рехрещування гормональних сигнальних і ме-

таболічних шляхів (Peleg, Blumwald, 2011). 

Присутність фітогормонів у представників різ-

них таксонів, уніфікованість їхніх основних 
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структурних елементів вказують на те, що ці 

сполуки виникли на найбільш ранніх етапах 

еволюції (MacMillan, 2001), проте поява окре-

мих класів фітогормонів не була одночасною 

(Ross, Reid, 2010).  

Гібереліни належать до найчисельнішого 

класу фітогормонів, який налічує більше 130 

близьких за хімічною будовою форм, проте фі-

зіологічна активність притаманна лише окре-

мим із них (ГК1, ГК3, ГК4, ГК5, ГК6 та ГК7), тоді 

як інші є неактивними сполуками або поперед-

никами у біосинтезі активних форм (Sponsel, 

Hedden, 2010). Тривалий час вважалось, що ГК 

набули гормональні функції лише у насіннєвих 

рослин (MacMillan, 2001). До головних фізіоло-

гічних функцій ГК належать стимуляція ліній-

ного росту стебла, пагонів і коренів, збільшен-

ня поверхні листка і числа міжвузлів, індукція 

цвітіння, детермінація статі, контроль пророс-

тання насіння тощо (Davière, Achard, 2013). 

З’ясовано, що у нижчих рослин гібереліни заді-

яні у трансдукції сигналів (Vandenbussche et al., 

2007). Найвищий вміст гіберелінів зафіксовано 

в швидкоростучих тканинах, проростках, на-

сінні та плодах (Gantait et al., 2015). При регу-

ляції переважної більшості морфогенетичних 

процесів ГК функціонують односпрямовано з 

ауксинами і виступають антагоністами цитокі-

нінів та абсцизової кислоти (Gupta, Chakrabarty, 

2013). Кількість праць, присвячених вивченню 

гіберелінів у спорофітах судинних спорових 

рослин, незначна. Повідомлялось, що ваї дере-

вовидних папоротей Cibotium glaucum (Sm.) 

Hook. & Arn й Dicktonia antarctica James 

Dickson містять близько 20 гіберелінів, серед 

яких ГК40, вперше знайдений у вищих росли-

нах. Загальна кількість гіберелінів у C. glaucum 

виявилась значно вищою ніж у D. antarctica, що 

опосередковано вказує на специфічність фіто-

гормональної системи спорофіту у різних видів 

папоротей (Yamaguchi, 2008).  

Слід зазначити, що переважна більшість 

публікацій стосується вивчення гіберелінів га-

метофіту окремих видів папоротей, тоді як гі-

береліни спорофітів залишаються малодослі-

дженими, особливо при вивченні фенологічних 

фаз розвитку. Гібереліни проаналізовані у спо-

рофітах і гаметофітах папоротей Cibotium, 

Blechnum, Discontia, Driopteris, Lygodium, Ane-

mia, Ceratopteris, Psilolotum (Васюк, Косаківсь-

ка, 2015). Про наявність гіберелінів у Equisetum 

arvense згадувалось лише у роботах Kato et al. 

(1962).  

Задіяна у регуляції фізіологічних та мета-

болічних процесів на різних етапах росту і роз-

витку абсцизова кислота (АБК) ідентифікована 

в усіх органах і тканинах рослин (Войтенко, 

Косаківська, 2016; De Smet et al., 2006; Rock, 

Sun, 2005). Домінуючим вважається активний 

цис-ізомер (вільна форма), тоді як транс-ізомер 

являє собою неактивну (кон’юговану) форму 

гормону (Piotrowska, Bajguz, 2011). Інтенсив-

ність процесів синтезу, локалізації, транспорту-

вання, кон’югації та деградації фітогормону ви-

значають вміст і співвідношення його форм 

(Crozier et al., 2000). АБК є визнаним гормоном 

стресу, а стрес-індукована акумуляція АБК роз-

глядається як складова захисного механізму, 

спрямованого на уповільнення метаболізму й 

адаптацію до впливу абіотичних і біотичних 

стресових чинників (Wilkinson, Davies, 2002). 

Появу АБК асоціюють із формуванням реакцій-

відповідей на дефіцит води (Takezawa et al., 

2011).  

Водні мохоподібні, печіночники порядку 

Marchantiales і мохи, які колонізували суходіл, 

відзначаються високим вмістом ендогенної 

АБК навіть за умов незначної посухи (Hartung, 

2010). АБК визначена у cпорах та у листках фе-

ртильних і стерильних пагонів трьох представ-

ників роду Equisetum: Е. arvense, E. sylvaticum 

та Е. hyеmale (Dathe et al., 1989). Показано, що 

вміст АБК в органах спорофіту залежав від фа-

зи розвитку хвощів. У папоротей АБК іденти-

фіковано в спорах і протонемі Anemia phyllitidis 

(Cheng, Schraudolf, 1974) і Lygodium japonicum 

(Yamane et al., 1980). У ваях Cibotium glaucum 

та Dicksonia antarctica виявлено АБК, її мета-

боліти та їх кон’югати (Yamane et al., 1988). У 

водної папороті Marsilea quadrifolia визначено 

вміст вільної і кон’югованої форм ендогенної 

АБК та її метаболітів (Lin et al., 2005).  

Хвощеподібні (Equisetaceae) належать до 

однієї з найменш чисельних груп сучасних су-

динних спорових рослин, проте посідають про-

відне місце за кількістю і різноманіттям викоп-

них видів (Husby, 2013; Ryberg et al., 2008). За-

вдяки глибокому заляганню кореневища, маса 

якого у кілька разів перевищує надземну час-

тину, хвощі з успіхом протистоять посусі, лісо-

вим пожежам та іншим абіотичним стресовим 

факторам, виступають конкурентами менш 

стійких видів рослин, на пасовищах і полях на-

бувають ознак бур’янів (Marsh et al., 2000; 

Richardson, Zandstra, 2004). Натомість, папоро-

теподібні (Polypodiophyta) за кількістю видів 

посідають перше місце серед вищих спорових 

рослин (Вашека, Безсмертна, 2012). Специфіч-

ними ознаками папоротей є здатність до фото-

синтезу за умов низької освітленості, стійкість 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Gantait%20S%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=25824386
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Gupta%20R%5Bauth%5D
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Chakrabarty%20SK%5Bauth%5D
http://link.springer.com/search?facet-creator=%22Chad+Husby%22
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до надмірного зволоження, толерантність до 

субстрату, бідного на мінеральні речовини, по-

тенційна довговічність спорофітів (Page, 2002).  

Молекулярно-філогенетичні дослідження 

віднесли хвощі та папороті до монофілетичної 

групи, яка об’єднує найближчих існуючих по-

передників сучасних насіннєвих рослин (Karol 

et al., 2010; Pryer et al., 2001). Фітогормони ви-

щих судинних спорових рослин, серед яких 

хвощі та папороті – одні з найстародавніших 

рослин, що виникли понад 300 млн. років і збе-

реглись донині, на сьогодні є малодосліджени-

ми. Питання участі гіберелінів та АБК у регу-

ляції процесів росту спорофіту, характер їхньої 

взаємодії впродовж життєвого циклу судинних 

спорових рослин залишаються відкритими. У 

нашому дослідженні ми виходили з припущен-

ня, що ефективність дії фітогормонів у судин-

них спорових, як і у вищих насіннєвих рослин, 

залежить від балансу між вільними та 

кон’югованими формами, який визначається 

співвідношенням метаболічних стратегій – біо-

синтез/катаболізм та кон’югація/гідроліз. Вод-

ночас ми враховували, що біорізноманіття 

морфологічних і фізіологічних ознак регулю-

ється поміж інших чинників гормональним ста-

тусом виду (Ситник та ін., 2003). Тому метою 

нашої роботи стало дослідження особливостей 

акумуляції та локалізації гіберелінів і АБК у ве-

гетативній та репродуктивній фазах розвитку 

однорічної різноспорової водної папороті 

Salvinia natans (L.) All. і багаторічної рівноспо-

рової трав’янистої рослини хвоща польового 

Equisetum arvense L. та з’ясування взає-

мозв’язків між інтенсивністю ростових проце-

сів і комплексом фітогормонів, включаючи ба-

ланс між вільними та кон’югованими формами.  

МЕТОДИКА 

Об’єктом дослідження були репродукти-

вні (весняні) та вегетативні (літні) пагони хво-

ща польового Equisetum arvense L., які зростали 

на суглинкових ґрунтах добре освітлених лісо-

вих галявин у Київській області. Досліджували 

цілий репродуктивний пагін зі стробілом у фазі 

проростання (березень), стробіл, міжвузля з ли-

стками і кореневище у фазах закритого та відк-

ритого стробілу (квітень, початок травня) та лі-

тні вегетативні пагони довжиною 18, 21, 26 та 

40 см (травень-липень) і кореневища. Рослини 

папороті Salvinia natans (L.) All. збирали влітку 

в штучних водоймах Деснянського району м. 

Києва. Досліджували плаваючі та занурені ваї 

спорофіту основного пагона дорослої рослини 

у фазах інтенсивного росту (червень), стаціона-

рного росту (липень), формування спорокарпіїв 

та дозрівання спор (серпень), а також зрілі спо-

рокарпії у фазі відмирання вегетативних орга-

нів на етапі пізнього спорогенезу (вересень).  

Температурний режим і вологість в пері-

од збору матеріалу відповідали середньостати-

стичним для кліматичної зони Лісостепу. 

Фітогормони екстрагували 80% етанолом 

з додаванням антиоксиданту (0,002% діетилди-

тіокарбамату натрію) (Kosakivska et al., 2014). 

Виділення АБК та гібереліноподібних речовин 

(ГПР) з аліквот водного залишку проводили пі-

сля проморожування при –4°С і центрифугу-

вання на центрифузі К-24 фірми Janetski (Німе-

ччина) при 15000 об/хв. впродовж 15 хв. АБК 

визначали після кислотно-лужної переекстрак-

ції водного залишку і доочищення за допомо-

гою тонкошарової хроматографії на пластинах 

Silufol UV-254, фірми Merck (Німеччина) у сис-

темі розчинників хлороформ: етилацетат: оцто-

ва кислота (70:30:5). Аналіз якісного і кількіс-

ного вмісту АБК проводили методом високое-

фективної рідинної хроматографії на рідинному 

хроматографі Agilent 1200 LC з діодно-

матричним детектором G 1315 B (США) на ко-

лонці Eclipse XDB-C18 4,6×250 мм із зернистіс-

тю частинок 5 мкм. Елюцію фітогормону здій-

снювали за аналітичної довжини хвилі детекту-

вання 254 нм зі швидкістю рухомої фази 0,5 

мл/хв у системі розчинників мета-

нол:вода:оцтова кислота (40:59,9:0,1). Для іден-

тифікації фітогормону використовували немі-

чену АБК фірми Sigma (США). Аналіз і оброб-

ку хроматограм проводили за допомогою про-

грамного забезпечення Chem Station версія 

В.03.01 у режимі off line. 

Гібереліноподібні речовини (ГПР) екст-

рагували етилацетатом та бутиловим спиртом. 

Етилацетатна фракція (ЕФ) містила переважно 

вільні форми ГПР, бутанольна (БФ) – 

кон’юговані типу глюкозидів. Очищення та ро-

зділення здійснювали за допомогою тонкоша-

рової хроматографії у системі розчинників ізо-

пропанол:аміак:вода (10:1:1). Активність ГПР 

визначали методом біотесту, який базується на 

стимуляції гіберелінами росту гіпокотилів са-

лату (Агнистикова, 1966). Кількість ГПР визна-

чали за допомогою калібрувальної кривої, по-

будованої за різними кількостями ГК3, і вира-

жали у еквівалентах до ГК3.  

Досліди проводили у триразовому біоло-

гічному та аналітичному повтореннях. Резуль-

тати обробляли статистично (Р ≤ 0,05) з вико-

ристанням програм Microsoft Excel 2007 та 

Origin 6.0. 
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РЕЗУЛЬТАТИ ТА ОБГОВОРЕННЯ 

Попередньо нами встановлено, що спо-

роносні, рожево-бурі, нерозгалужені, членисто-

кільчасті репродуктивні пагони E. arvense інте-

нсивно ростуть впродовж квітня до початку 

травня. Збільшення маси стробілів у фазі відк-

ритого стробілу відповідає початку масового 

дозрівання спор. Аналіз лінійних показників рі-

зних структур асиміляційного пагону виявив, 

що у травні після проростання рослин ріст ор-

ганів відбувається повільно, тоді як у період з 

червня до початку липня – прискорюється 

(Войтенко та ін., 2016б). Біометричні дослі-

дження цілої рослини (клону) та окремих сег-

ментів плаваючих і занурених вай S. natans по-

казали, що зміни маси і довжини спорофіту на 

різних фенологічних фазах розвитку відбува-

лись переважно за рахунок новоутворених ор-

ганів (модулів), тоді як лінійні розміри окремих 

сформованих вай залишались практично не-

змінними (Войтенко та ін., 2016а).  

Відомості про характер акумуляції і роз-

поділу вільних і кон`югованих форм ГПР в ор-

ганах репродуктивного погона спорофіту 

E. arvense представлені на рис. 1. На різних фе-

нологічних фазах розвитку нами були іденти-

фіковані ГК3, ГК4  і ГК7 активності, що відпові-

дали Rf 0,3, 0,6 і 0,7. Відомо, що існують домі-

нуючі (активні або «робочі») гібереліни, задіяні 

у фізіологічних процесах, і гібереліни, які є 

проміжними ланками синтезу цих фітогормонів 

(Davière, Achard, 2013). Функції окремих гібе-

релінів малодосліджені, а наявні відомості дос-

татньо суперечливі і стосуються переважно кві-

ткових рослини (Муромцев и др., 1987). При 

вивченні спорових рослин було показано, що 

екзогенна ГК7 посилювала процес формування 

антеридіїв у гаметофітах Anemia phyllitidis (L.). 

Sw. (Kazmierczak, 2003) та Blechnum spicant 

(L.). Roth (Menendez et al., 2006a). ГК3 стиму-

лювала розвиток гаметофітів у A. рhyllitidis та 

A. mexicana Klotzsch (Nakanbisi et al., 1971), то-

ді як при пророщуванні спор більш ефективним 

виявилися ГК4 та ГК7 (Nester, Coolbaugh, 1986). 

Екзогенна ГК7 стимулювала розвиток антериді-

їв, а ГК3 та ГК7 – проростання спор у 

Ceratopteris richardii Brongn (Banks, 1993). Ек-

зогенна ГК3 провокувала формування апогам-

ного спорофіту у Dryopteris affinis (Lowe) 

Frasser-Jenkins (Menendez et al., 2006б), тоді як 

додавання у поживне середовище для проро-

щування спор Pteris tripartita Sw ГК3 змінювало 

морфологічну будову гаметофіту (Baskaran et 

al., 2014). 

Встановлено, що припинення ростових 

процесів відбувається на тлі трансформації ак-

тивних гіберелінів у відносно неактивні 

«зв’язані» (хімічно не ідентифіковані) і 

кон’юговані (ідентифіковані) форми (Lang, 

1970). Характерною властивістю кон’югованих 

гіберелінів є зниження біологічної активності. 

Вважається, що утворення глюкозидів є механі-

змом інактивації гіберелінів. Зв’язаним гібере-

лінам відводиться також роль транспортних і 

запасних форм (Sembdner, 1974). Нами було 

встановлено, що при частковому уповільненні 

росту в надземній частині кількість 

кон’югованих форм ГПР зростала, тоді як на 

завершальній стадії росту збільшення зв’язаних 

форм ГПР не спостерігалося. У кореневищі 

суттєвих змін у співвідношенні між вільними та 

кон’югованими формами ГПР впродовж росту 

зафіксовано не було. У фертильному пагоні 

(особливо чітко у стробілі) спостерігалося пос-

тупове зменшення вмісту вільних форм ГПР, 

тоді як кількість кон’югованих форм залишала-

ся досить високою (рис. 1).  

Відомо, що на вміст і якісний склад ендо-

генних гіберелінів та ГПР впливають морфофі-

зіологічний статус рослини та фактори довкіл-

ля. У покритонасінних рослин найвища актив-

ність гіберелінів збігається з періодом активної 

життєдіяльності (вихід із стану спокою, проро-

стання насіння, початок росту та інтенсивний 

ріст органів) (Муромцев и др., 1987). У наших 

дослідженнях було показано, що загальний 

вміст ГПР (у мкг/г сирої речовини) в спорофіті 

хвоща польового значно перевищував такий 

показник у квіткових рослин, у котрих кіль-

кість гіберелінів вимірюється у нг/г сирої речо-

вини (Ситник та ін., 2003). В роботах інших до-

слідників відзначається, що високий вміст ГПР 

властивий організмам, що розмножуються спо-

рами, зокрема фітопатогенним і мікоризним 

грибам (Андрианова та ін., 1993), а також водо-

ростям (Васюк та ін., 2004; Веденичова та ін., 

2015).  

У фазі активного проростання у репроду-

ктивному пагоні нами був зафіксований висо-

кий вміст АБК з кількісним переважанням ві-

льної форми над кон’югованою (рис. 1). У фазі 

закритого стробілу міжвузля, видовження яких 

припинилось, і стробіли характеризувалися ни-

зьким вмістом обох форм гормону. Максима-

льний вміст АБК у надземних органах (стробі-

лах та міжвузлях з листками) зафіксовано у фа-

зі відкритого стробілу. Основна кількість гор-

мону (140,6 нг/г сирої речовини) була сконцен-

трована у стробілах зі зрілими спорами, що на 

http://dev.biologists.org/search?author1=Jean-Michel+Davi%C3%A8re&sortspec=date&submit=Submit
http://dev.biologists.org/search?author1=Patrick+Achard&sortspec=date&submit=Submit
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80% висипалися, тоді як у міжвузлях сумарний 

вміст обох форм АБК був втричі нижчим і ста-

новив 46,0 нг/г сирої речовини. При цьому у 

стробілі та міжвузлях домінувала вільна форма 

гормону. У кореневищі зафіксовано поступове 

зростання вмісту ендогенної АБК впродовж ро-

сту та розвитку репродуктивного весняного па-

гона. Найвищі показники АБК з переважанням 

вільної форми були виявлені на завершальному 

етапі розвитку репродуктивного погона 

(рис. 1).  

Після відмирання фертильних весняних 

пагонів від кореневища відростають вегетатив-

ні фотосинтезуючі пагони. Впродовж росту ве-

гетативного пагона спорофіту спостерігалося 

поступове зменшення вмісту гіберелінів (рис. 

2). На завершальній фазі росту у надземній час-

тині відзначено зменшення кількості вільних 

форм ГПР з 3,5 до 0,9, а кон’югованих – з 5,4 

до 0,2 мкг/г сирої речовини, що відповідало 

уповільненню ростових процесів і старінню ро-

слин.  

Рослини заввишки 18 та 21 см відзнача-

лись найвищим вмістом вільних і кон’югованих 

форм гіберелінів, що збігалося у часі з інтенси-

вним ростом спорофіту. Найменша кількість гі-

берелінів знайдена у кореневищі (1,9 – вільних 

і 1,6 мкг/г сирої речовини – кон’югованих).  

Таким чином, у фертильному пагоні 

хвоща польового найбільшим вмістом ГПР ха-

рактеризувалися активно ростучий стробіл, а 

також міжвузля з листками, натомість у коре-

невищі гормон був присутній у низькій концен-

трації. У вегетативному літньому пагоні на ста-

 

Рис. 1. Вміст вільної і кон’югованої форм ГПР та АБК у органах репродуктивного пагона 

E.  arvense на різних фенологічних фазах розвитку спорофіту: І – фаза проростання (квітень), ІІ 

– фаза закритого стробілу (початок травня), ІІІ – фаза відкритого стробілу (кінець травня).  

 

 

Рис. 2. Вміст вільної і кон’югованої форм ГПР та АБК в органах вегетативного пагона  

E. arvense різної довжини на різних фенологічних фазах розвитку спорофіту. 
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дії активного росту (рослини 18 см) були знай-

дені значні кількості ГПР. Впродовж старіння 

рослин вміст ГПР у надземній частині зменшу-

вався. 

Встановлено, що вміст ендогенної АБК у 

надземних органах значно перевищував такий у 

кореневищі, тоді як кількість вільних і 

кон’югованих форм була в межах одного по-

рядку. Найвищий вміст ендогенної АБК спо-

стерігали у надземній частині пагона на завер-

шальній фазі росту. У кореневищі рівень обох 

форм гормону був у десятки разів нижчим (рис. 

2).  

Отже, в результаті проведених дослі-

джень було встановлено, що домінуючими на 

всіх фенологічних фазах розвитку в усіх орга-

нах спорофіту хвоща польового були вільні фо-

рми гіберелінів та абсцизової кислоти. Високий 

вміст ендогенної АБК у стробілах на заверша-

льній стадії репродуктивного розвитку споро-

фіту хвоща польового відповідав початку про-

цесу старіння рослин. Домінування 

кон’югованих форм гіберелінів у стробілах зі 

спорами спостерігалося при завершенні проце-

сів дозрівання. Виявлені зміни у характері аку-

муляції та локалізації АБК і ГПР опосередкова-

но вказують на участь гормонів у регуляції 

процесів переходу від вегетативної до репроду-

ктивної фази розвитку, пов’язаної з формуван-

ням та дозріванням спор. Отримані результати 

засвідчили, що сайтом синтезу гіберелінів на 

всіх досліджених фенологічних фазах розвитку 

є надземні органи, тоді як місцем продукування 

АБК у репродуктивній фазі є кореневище, а у 

вегетативній – надземні органи. Переважання 

активної вільної форми АБК в органах надзем-

ної частини, ймовірно, пов’язано зі стрес-

протекторною функцією гормону, а значне зро-

стання на пізньому етапі розвитку спорофіту 

зумовлено участю АБК в регуляції процесу 

старіння.  

Отримані у наших дослідженнях відомо-

сті про вміст ендогенних ГПР та АБК в органах 

водної папороті S. natans на різних фенологіч-

них фазах розвитку спорофіту представлені в 

табл. 1 та 2.  

Переважання вільних форм гіберелінів 

над кон’югованими, як і у хвоща польового, 

спостерігали в усіх органах і на всіх фенологіч-

них фазах, проте занурені ваї відрізнялися бі-

льшою кількістю вільних форм. На нашу дум-

ку, це зумовлено донорною функцією зануре-

них вай, звідки активні ГПР транспортуються у 

плаваючі ваї. Відомо, що у вищих рослин міс-

цем синтезу ГПР є зона апексу і молоді листки. 

Активне продукування фітогормонів відбува-

ється і у міжвузлях, які перебувають на стадії 

інтенсивного росту (Yamane et al., 1988). Біоме-

тричні дослідження виявили, що довжина і ма-

са вай S. natans впродовж розвитку спорофіту 

суттєво не змінювались, а збільшення розмірів 

рослин відбувалося за рахунок новоутворених 

вай. Можна припусти, що зафіксоване нами 

зростання вмісту ГПР пов’язане із продукуван-

ням гормону новоутвореними ваями і розвит-

ком спорокарпіїв, у яких відзначено найвищий 

вміст вільних та зв’язаних форм ГПР. Відомо, 

що на ранніх етапах розвитку гібереліни конт-

ролюють меристематичний ріст та видовження 

клітин, а на пізніх – задіяні у формуванні гене-

ративних органів (Mutasa-Göttgens, Hedden, 

2009). Таким чином, виявлене нами збільшення 

вмісту ГПР відповідало динаміці ростових про-

цесів, а високий рівень гіберелінів у спорокар-

піях опосередковано вказує на участь гормонів 

у регуляції репродуктивного розвитку спорофі-

ту сальвінії плаваючої. 

Переважання вільної форми АБК над 

кон’югованою спостерігали в усіх органах па-

пороті на всіх фазах дослідження, за винятком 

фази формування спорокарпіїв. При формуван-

ні спорокарпіїв мало місце незначне зростання 

вмісту кон’югованої форми гормону в плаваю-

чих і занурених ваях (табл. 2).  

Розподіл активної АБК у плаваючих та 

занурених ваях мав специфічні ознаки. Так, в 

період активного росту спорофіту вільна АБК 

була зосереджена у плаваючих ваях (191,0 нг/ 

г), тоді як у фазі стаціонарного росту – у зану-

рених (154,4 нг/г). Оскільки синтез АБК відбу-

вається у хлоропластах (Nambara, Marion-Poll, 

2005), можна припустити, що акумульована у 

плаваючих фотосинтезуючих ваях у фазі інтен-

сивного росту ендогенна АБК транспортується 

до занурених видозмінених вай, що виконують 

переважно всисну функцію. Найбільшу конце-

нтрацію вільної АБК (266,0 нг/г сирої речови-

ни) спостерігали у сформованих зрілих споро-

карпіях. Порівнюючи отримані дані із відомос-

тями про зростання вмісту ендогенної АБК у 

насінні в період акумуляції поживних речовин 

після припинення поділу клітин (Taiz, Zeiger, 

2002), можна припустити, що у регуляції про-

цесу дозріванні спор папороті активно задіяна 

вільна АБК. У скупченнях спорокарпіїв, сфор-

мованих після відмирання вегетативних орга-

нів, АБК містилася у кон’югованому стані (23,5 

нг/г сирої речовини). 
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Отже, в органах спорофіту водної папо-

роті S. natans на різних фенологічних фазах ро-

звитку переважав вміст вільних форм гіберелі-

нів та АБК. Домінування кон’югованих форм 

гіберелінів спостерігалося у спорокарпіях саль-

вінії плаваючої при завершенні процесів дозрі-

вання. Характер локалізації гіберелінів та АБК 

вказують на те, що занурені ваї сальвінії пла-

ваючої є донором цих гормонів для плаваючих 

вай. Водна папороть сальвінія плаваюча, на ві-

дміну від хвоща польового, характеризувалася 

вищим вмістом ендогенних гіберелінів та АБК, 

що, на нашу думку, може бути одним із чинни-

ків забезпечення успішності існування папороті 

на межі повітряного і водного середовищ. 

Отримані результати вказують на взаємозв’язок 

між окремими компонентами гормонального 

комплексу у спорових рослин, а динаміка нако-

пичення й характер локалізації гіберелінів і 

АБК в органах спорофітів засвідчили участь 

гормонів у регуляції вегетативної і репродукти-

вної фаз розвитку хвоща польового та сальвінії 

плаваючої.  

Вважається, що гомеостатичний стан ро-

слинного організму досягається шляхом збала-

нсованості всіх метаболічних процесів, що ко-

ординуються сигнальними системами. Для рос-

линного організму притаманна каскадність у дії 

фітогормонів, за якої один гормон впливає на 

синтез, розпад або інактивацію іншого. Взає-

модія між гормонами може носити синергічний 

або антагоністичний характер, що може зміню-

ватися залежно від регульованих процесів, спе-

цифіки тканин та клітин, кількості компетент-

них рецепторів, тощо (Rock, Sun, 2005; Benkova 

et al., 2006). Взаємодія між АБК та гіберелінами 

привертає особливу увагу, оскільки спільним 

попередником у їхньому біосинтезі є мевалоно-

ва кислота, через що на певних етапах розвитку 

можливе «перемикання» у продукуванні гор-

монів. Водночас вивчення співвідношення 

компонентів гормонального комплексу дає мо-

жливість оцінити стан фізіологічних процесів, 

які відбуваються в органах рослин (Кулаева, 

Прокопцева, 2004).  

Характер розподілу АБК та гіберелінів 

досліджено переважно у насіннєвих рослин. 

Встановлена залежність швидкості росту коле-

оптилів та міжвузлів рису від співвідношення 

гіберелінів – промоторів росту та АБК – приг-

Таблиця 1. Гібереліноподібні речовини у спорофітах та спорокарпіях S. natans  

(мкг/г сирої речовини в еквівалентах до ГК3) 

Фенологічна фаза Орган спорофіту 

Фракції гібереліноподібних речовин 

етілацетатна  

(вільні ГПР) 

бутанольна  

(зв’язані ГПР) 

Інтенсивного росту 
плаваючі ваї 1,2 ± 0,06 0,7 ±0,04 

занурені ваї 1,4 ± 0,07 0,5 ±0,03 

Стаціонарного росту 
плаваючі ваї 1,2 ± 0,06 0,3 ±0,02 

занурені ваї 2,3 ± 0,12 0,7 ± 0,04 

Формування спорокарпіїв та 

дозрівання спор 

плаваючі ваї 1,5 ± 0,08 0,8 ±0,04 

занурені ваї 5,7 ±0,29 0,2 ± 0,01 

спорокарпії 1,3 ± 0,07 0,7 ± 0,04 

Відмирання вегетативних ор-

ганів 

скупчення спорокарпі-

їв 
7,7 ± 0,39 2,4 ± 0,12 

 

Таблиця 2. Вміст ендогенної АБК у ваях і спорокарпіях S. natans (нг/г сирої речовини)  

Фенологічна фаза Орган спорофіту 
АБК 

вільна кон’югована 

Інтенсивного росту 
плаваючі ваї 191,0±9,4 сліди 

занурені ваї 5,0±0,2 сліди 

Стаціонарного росту 
плаваючі ваї 32,2±1,6 сліди 

занурені ваї 154,4±7,8 сліди 

Формування спорокарпіїв та дозрівання спор 

плаваючі ваї 5,6±0,3 8,0±0,4 

занурені ваї сліди 4,3±0,2 

спорокарпії 266,0±13,3 23,0±1,5 

Відмирання вегетативних органів скупчення спорокарпіїв сліди 23,5±1,2 
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нічувача ростових процесів (King et al., 2004). 

Показано, що накопичення гіберелінів та ети-

лену і зменшення вмісту АБК у міжвузлях рису 

призводило до старіння епідермальних клітин 

(Steffens et al., 2007), тоді як у кукурудзи гібе-

реліни і АБК впливали на характер біосинтезу 

мРНК та вміст антоціанових пігментів (White, 

Rivin, 2000). Виявлено зв’язок між станом спо-

кою насіння і концентрацією вільних форм 

АБК та кон’югованих гіберелінів. Найвищі по-

казники вмісту вільних і кон’югованих форм 

цих гормонів зареєстровано в зародкових орга-

нах при проростанні насіння (Seo et al., 2006).  

У нашому дослідженні була встановлена 

пряма залежність між інтенсивністю росту над-

земних та підземних органів в період репродук-

тивного і вегетативного розвитку E. arvense і 

S. natans та характером накопичення ендоген-

них гіберелінів та абсцизової кислоти. Виявлені 

зміни в акумуляції та локалізації АБК та гібе-

релінів впродовж формування та розвитку спор 

носили антагоністичний характер, подібний до 

такого у насіннєвих рослин при дозріванні на-

сіння (Zhengxiu, Shaojum, 2010). Високий вміст 

обох форм АБК та кон’югованих форм ГПР у 

стробілах на завершальній стадії репродуктив-

ного розвитку спорофіту хвоща польового та в 

скупченнях спорокарпіїв сальвінії плаваючої, 

відповідав процесу старіння спорофітів.  

Таким чином, вивчення характеру акуму-

ляції та локалізації гіберелінів й абсцизової ки-

слоти у вегетативній та репродуктивній фазах 

розвитку однорічної різноспорової водної па-

пороті Salvinia natans і багаторічної рівноспо-

рової трав’янистої рослини хвоща Equisetum 

arvense продемонструвало, що спрямованість 

дії фітогормонів у судинних спорових, як і у 

вищих насіннєвих рослин, визначається балан-

сом між фітогормонами та їхніми активними й 

кон’югованими формами. Встановлено, що до-

мінуючими в органах обох досліджених видів 

були вільні форми гіберелінів та АБК. Виявлені 

зміни в балансі АБК та гіберелінів свідчать про 

участь цих гормонів у регуляції процесів пере-

ходу досліджених спорових рослин до репро-

дуктивної фази розвитку, пов’язаної з форму-

ванням та дозріванням спор. Особливості лока-

лізації гіберелінів та АБК вказують на те, що 

занурені ваї сальвінії плаваючої є донором цих 

гормонів для плаваючих вай. Отримані резуль-

тати опосередковано засвідчили, що сайтом си-

нтезу гіберелінів на всіх досліджених феноло-

гічних фазах розвитку у хвоща польового є 

надземні органи, тоді як місцем продукування 

АБК у репродуктивній фазі є кореневище, а у 

вегетативній – надземні органи. Водна папо-

роть сальвінія плаваюча, на відміну від хвоща 

польового, характеризувалася дещо вищим вмі-

стом ендогенних гіберелінів та АБК, що, на 

нашу думку, може бути одним із чинників за-

безпечення успішності існування папороті на 

межі повітряного і водного середовищ. Отри-

мані результати вказують на взаємозв’язок між 

окремими компонентами гормонального ком-

плексу у спорових рослин, а динаміка накопи-

чення й характер локалізації гіберелінів і АБК в 

органах спорофітів свідчать про участь гормо-

нів у регуляції вегетативної і репродуктивної 

фаз розвитку хвоща польового та сальвінії пла-

ваючої. 
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PHYTOHORMPONES IN REGULATION OF VEGETATIVE  

AND REPRODUCTIVE PHASES OF HIGHER VASCULAR  

CRYPTOGAMS DEVELOPMENT 

V. A. Vasyuk, L. V. Voytenko, I. V. Kosakivska 

M.G. Kholodny Institute of Botany  

of National Academy of Science of Ukraine  

(Kyiv, Ukraine)  

E-mail: phytohormonology@ukr.net 

The pattern of gibberellins and abscisic acid (ABA) accumulation and localization in higher vascular 

cryptogams during different development stages of sporophytes and under different existence condi-

tions have been studied. Perennial terrestrial plant Equisetum arvense L., collected from clearings in 

woods of the Kyiv region, was used to investigate the phytohormonal balance of reproductive and 

vegetative shoots. Floating and submerged frond hormones were analyzed in a heterosporic annual 

fern hydrophyte, Salvinia natans (L.), collected from artificial ponds of the Desnyansky district in 

Kyiv. Using the high-performance liquid chromatography mass spectrometry techniques and bioas-

says, free and conjugated gibberellins-like substances GLS – GA3, GA4  and GA7, and ABA in a free 

and conjugated state were for the first time identified in organs of field horsetail and floating moss. 

Free gibberellins and ABA were found to be dominating in organs of the both species. A high en-

dogenous ABA content in strobiles during the final stage of reproductive development of field 

horsetail sporophyte and in sporocarp accumulations in water fern of floating moss corresponded to 

the beginning of plant ageing. Dominance of conjugated gibberellins in strobiles with spores in field 

horsetail and in sporocarps of floating moss occurred during ripening completion. Changes found in 

the ABA and GLS accumulation and localization patterns indirectly indicated that hormones are in-

volved the regulation of studied cryptogam transition to a reproductive development associated with 

spore formation and ripening. Specific features of gibberellins and ABA localization may testify that 

submerged fronds of floating moss are donors of these hormones for floating fronds. Obtained data 

indirectly indicate that in field horsetail during all phenological phases of development gibberellins 

are synthesized in over-ground organs while during reproductive phase the site of ABA production 

is rhizome, and during vegetative phase – over-ground organs are. In contrast to field horsetail water 

fern floating moss was characterized by somewhat higher content of endogenous gibberellins and 

ABA that might be one of the reasons that ensure a successful existence of the fern on the border be-

tween air and water environment. Obtained data are indicative of interconnection between individual 

components of the hormone complex in cryptogams while accumulation dynamics and patterns of 

gibberellins and ABA localization in sporophyte organs confirm the hormone involvement in the 

regulation of the reproductive and vegetative phases of field horsetail and floating moss develop-

ment. 

Key words: Equisetum arvense, Salvinia natans, abscisic acid, gibberellins-like substances, 

sporophyte 

ФИТОГОРМОНЫ В РЕГУЛЯЦИИ ВЕГЕТАТИВНОЙ  

И РЕПРОДУКТИВНОЙ ФАЗ РАЗВИТИЯ СПОРОФИТОВ ВЫСШИХ 

СОСУДИСТЫХ СПОРОВЫХ РАСТЕНИЙ 

В. А. Васюк, Л. В. Войтенко, И. В. Косаковская 

Институт ботаники им. Н.Г. Холодного  

Национальной академии наук Украины  

(Киев, Украина) 

E-mail: phytohormonology@ukr.net 

Исследован характер аккумуляции и локализации гиббереллинов и абсцизовой кислоты 

(АБК) у представителей высших сосудистых споровых растений на разных фазах развития 

спорофитов и в разных условиях существования. У многолетнего наземного растения 

Equisetum arvense L., собранного на лесных полянах Киевской области, изучен фитогормо-

нальный баланс репродуктивного и вегетативного побегов. У разноспорового однолетнего 
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папоротника гидрофита Salvinia natans L., собранного в искусственных водоемах Деснянско-

го района г. Киева, проанализированы гормоны в плавающих и погруженных ваях. Впервые 

методом высокоэффективной жидкостной хроматографии масс-спектрометрии и биотесто-

выми исследованиями в органах спорофитов хвоща полевого и сальвинии плавающей иден-

тифицированы свободные и конъюгированные формы гиббереллиноподобных веществ (ГПВ) 

– ГК3, ГК4 и ГК7, и АБК в свободном и конъюгированном состоянии. Установлено, что доми-

нирующими в органах обоих исследованных видов были свободные формы гиббереллинов и 

АБК. Высокое содержание эндогенной АБК в стробилах на завершающей стадии репродук-

тивного развития спорофита хвоща полевого и в скоплениях спорокарпиев у водного папо-

ротника сальвинии плавающей соответствовало началу процесса старения растений. Доми-

нирование конъюгированных форм гиббереллинов в стробилах со спорами у хвоща полевого 

и спорокарпиях у сальвинии плавающей наблюдалось при завершении процессов созревания. 

Выявленные изменения в характере аккумуляции и локализации АБК и ГПВ косвенно указы-

вают на участие гормонов в регуляции процессов перехода исследованных споровых расте-

ний к репродуктивной фазе развития, связанной с формированием и созреванием спор. Осо-

бенности локализации гиббереллинов и АБК указывают на то, что погруженные ваи сальви-

нии плавающей является донором этих гормонов для плавающих вай. Полученные результа-

ты показали, что сайтом синтеза гиббереллинов на всех исследованных фенологических фа-

зах развития у хвоща полевого являются надземные органы, тогда как местом продуцирова-

ния АБК в репродуктивной фазе служит корневище, а в вегетативной – надземные органы. 

Водный папоротник сальвиния плавающая, в отличие от хвоща полевого, характеризовалась 

более высоким содержанием эндогенных гиббереллинов и АБК, что может быть одним из 

факторов обеспечения успешности существования папоротника на границе воздушной и вод-

ной сред. Полученные результаты указывают на взаимосвязь между отдельными компонен-

тами гормонального комплекса у споровых растений, а динамика накопления и характер ло-

кализации гиббереллинов и АБК в органах спорофитов свидетельствует об  участии гормонов 

в регуляции вегетативной и репродуктивной фаз развития хвоща полевого и сальвинии пла-

вающей. 

Ключевые слова: Equisetum arvense, Salvinia natans, абсцизовая кислота, 

гиббереллиноподобные вещества, спорофит 


