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УКРАЇНСЬКИЙ
БОТАНІЧНИЙ
ЖУРНАЛ

Вступ

Важ­ли­вим­ком­по­нен­том­гор­мо­наль­но­го­ком­плек­
су­ рос­ли­ни­ є­ ци­то­кі­ні­ни­ –­ фі­то­гор­мо­ни,­ які­ ві­ді­
гра­ють­сут­тє­ву­ре­гу­ля­тор­ну­роль­у­про­це­сах­рос­ту­
і­роз­ви­тку­ор­га­нів.­Вони­сти­му­лю­ють­ут­во­рен­ня­й­
ак­тив­ність­ ме­ристем­ па­го­нів,­ фор­му­ють­ ат­ра­гую­
чу­ здат­ність­ тка­нин,­ галь­му­ють­ ста­рін­ня­ лист­ків,­
ін­гі­бу­ють­ріст­ і­ га­лу­жен­ня­ко­ре­ня,­а­та­кож­бе­руть­
участь­ у­ ре­гу­ля­ції­ про­рос­тан­ня­ на­сін­ня­ та­ від­по­
ві­дях­ рос­ли­ни­ на­ стре­си­ (Kieber,­ Schaller,­ 2014;­
Vanková,­2014;­Vedenicheva,­Kosakivska,­2016).­Знач­
на­ува­га­до­слід­ни­ків­зо­се­ре­дже­на­на­вив­чен­ні­мо­
ле­ку­ляр­них­ ме­ха­ніз­мів­ дії­ ци­то­кі­ні­нів.­ Іден­ти­фі­
ко­ва­но­ фер­мен­ти,­ за­дія­ні­ в­ їхньо­му­ біо­син­те­зі­ та­
ме­та­бо­ліз­мі,­мем­бран­ні­ре­цеп­то­ри,­гени­пер­вин­ної­
від­по­ві­ді­й­ос­нов­ні­еле­мен­ти­сиг­наль­ної­транс­дук­
ції­ (Hwang­et­al.,­2012).­Знач­но­мен­ше­ві­до­мостей­
на­ко­пи­че­но­щодо­роз­по­всю­джен­ня­та­функ­ціо­ну­
ван­ня­ ци­то­кі­ні­нів­ у­ біо­ло­гіч­но­му­ сві­ті.­ Се­к­ве­ну­
ван­ня­ге­но­мів­представ­ни­ків­різ­них­кла­сів­рос­лин­
дало­мож­ли­вість­просте­жи­ти­по­хо­джен­ня­та­роз­ви­
ток­сис­те­ми­сиг­на­лін­гу­ци­то­кі­ні­нів­ (Frébort­et­al.,­
2011;­Spíchal,­2012).­Про­те­на­ко­пи­че­ної­ін­фор­ма­ції­
ще­за­ма­ло­для­пев­них­ви­снов­ків­сто­сов­но­фор­му­
ван­ня­ ре­гу­ля­тор­них­ функ­цій­ цих­ фі­то­гор­мо­нів­ у­

рос­лин­но­му­царст­ві.­Во­че­видь,­бра­кує­да­них­щодо­
їхньої­ на­яв­ності­ у­ представ­ни­ків­ рос­лин­ різ­но­го­
сис­те­ма­тич­но­го­ по­ло­жен­ня,­ до­слі­джен­ня­ ди­на­мі­
ки­ про­тя­гом­ жит­тє­во­го­ цик­лу,­ ло­ка­лі­за­ції­ у­ ве­ге­
та­тив­них­ і­ ге­не­ра­тив­них­ ор­га­нах,­ зістав­лен­ня­ цих­
ві­до­мостей­ зі­ швид­кістю­ і­ на­прям­ком­ рос­то­вих­
про­це­сів.­ Най­менш­ до­слі­дже­ною­ гру­пою­ рос­лин­
у­цьо­му­пла­ні­є­су­дин­ні­спо­ро­ві.­Ми­от­ри­ма­ли­ре­
зуль­та­ти,­які­свід­чать­про­спе­ци­фіч­ність­ре­гу­ля­тор­
ної­дії­ци­то­кі­ні­нів­в­он­то­ге­не­зі­Equiselum arvense­L.­
(Vedenicheva,­Sytnik,­2013).­Вод­но­час­до­над­зви­чай­
но­ці­ка­вої,­ево­лю­цій­но­ста­ро­давньої­та­ма­ло­до­слі­
дже­ної­гру­пи­рос­лин­на­ле­жать­па­по­ро­те­по­діб­ні.­

Пе­ре­важ­на­ біль­шість­ роз­ро­бок­ у­ цій­ ца­ри­ні­
спря­мо­ва­на­ на­ вив­чен­ня­ дії­ ек­зо­ген­них­ ци­то­кі­
ні­нів­на­ріст­па­по­ро­тей­у­куль­ту­рі.­Зок­ре­ма,­вста­
нов­ле­но,­що­кі­не­тин­не­впли­вав­на­ріст­про­то­не­ми­
Mohria caffrorum­ (L.)­ Desv.,­ про­те­ знач­ною­ мі­рою­
ні­ве­лю­вав­ін­гі­бі­тор­ний­ефект­на­ньо­го­АБК­(Chia,­
Raghavan,­1982).­Ци­то­кі­ні­ни­були­не­об­хід­ним­ком­
по­нен­том­куль­ту­раль­но­го­се­ре­до­ви­ща­під­час­мік­
ро­кло­наль­но­го­ роз­мно­жен­ня­ де­ко­ра­тив­ної­ па­по­
ро­ті­Rumohra adiantiformis (G.­Forst.)­Ching,­де­вони­
пот­ріб­ні­ для­ роз­ви­тку­ ко­ре­не­ви­ща­ (Chen,­ Read,­
1983).­ Вод­но­час­ бен­зи­ла­де­нін,­ кот­рий­ по­дов­жує­
жит­тя­ба­гатьох­зрі­за­них­рос­лин,­ско­ро­чу­вав­його­у­
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па­по­ро­ті­Lycopodium cernuum­L.­(Paull,­Chantrachit,­
2001).­ Суб­на­но­мо­ляр­ні­ кон­цен­тра­ції­ БАП,­ кі­не­
ти­ну­ й­ ізо­пен­те­ні­ла­де­ні­ну­ змі­ню­ва­ли­ швид­кість­
рос­ту,­по­ді­лу,­роз­тя­гу­ван­ня­та­ди­фе­рен­ціа­ції­клі­тин 
Ceratopteris richardii Brongn.­(Spiro­et­al.,­2004).­Вне­
сен­ня­ци­то­кі­ні­ну­ра­зом­з­ін­ши­ми­фі­то­гор­мо­на­ми­в­
куль­ту­раль­не­се­ре­до­ви­ще­спри­яло­ре­ге­не­ра­ції­спо­
ро­фі­ту­Asplenium nidus­L.,­тоді­як­га­ме­то­фіт­роз­ви­
вав­ся­без­до­да­ван­ня­ре­гу­ля­то­рів­рос­ту­(Menéndez­et­
al.,­2011).­Під­час­куль­ти­ву­ван­ня­па­по­ро­ті­Osmunda 
regalis­L.­мор­фо­ло­гія­та­сек­су­аль­ний­роз­ви­ток­га­ме­
то­фі­тів­за­ле­жа­ли­від­кон­цен­тра­ції­кі­не­тину­(Greer­
et­al.,­2012).

Ен­до­ген­ні­ ци­то­кі­ні­ни,­ зок­ре­ма­ ізо­пен­те­ні­л­­
а­де­но­зин,­ упер­ше­ ви­яв­ле­но­ в­ лист­ках­ Dryopteris 

crassirhizoma Nakai­(Yamane­et­al.,­1983). За­до­по­мо­
гою­ біо­тес­ту­ у­ вод­них­ па­по­ро­тей­ Azolla filiculoides­
Lam.­ви­зна­че­но­ак­тив­ність,­яка­від­по­ві­да­ла­зеа­ти­
ну,­ зеа­тин­ри­бо­зи­ду,­ ди­гід­ро­зеа­ти­ну,­ ізо­пен­те­ні­л­
а­де­ні­ну­й­ізо­пен­те­ні­ла­де­но­зи­ну,­а­в­Salvinia molesta­
D.S.­ Mitch. –­ лише­ пер­шим­ трьом­ ци­то­кі­ні­нам­
(Stirk,­Van­Staden,­2003).­У­Marsilea drummondii­A.­Br.­
вста­нов­ле­но­ вміст­ зеа­ти­ну,­ зеа­тин­ри­бо­зи­ду­ й­ ізо­
пен­те­ні­ла­де­ні­ну­(Pilate­et­al.,­1989).­

На­ве­де­ні­ дані­ свід­чать­ про­ на­яв­ність­ ци­то­кі­ні­
нів­ у­ па­по­ро­тей,­ а­ та­кож­ про­ вплив­ цих­ гор­мо­нів­
на­їх­ній­роз­ви­ток­у­куль­ту­рі­in vitro.­Прак­тич­но­не­
до­слі­дже­но­роз­по­діл­ци­то­кі­ні­нів­у­різ­них­ор­га­нах,­
їхню­ди­на­мі­ку­про­тя­гом­жит­тє­во­го­цик­лу,­без­чого­
не­мож­ли­во­скласти­ці­ліс­ну­кар­ти­ну­щодо­особ­ли­
востей­ функ­ціо­ну­ван­ня­ ци­то­кі­ні­нів­ у­ па­по­ро­тей,­
їхньої­ ре­гу­ля­тор­ної­ ролі­ в­ рос­то­вих­ про­це­сах­ цих­
рос­лин.­

Ме­тою­на­шої­ро­бо­ти­було­вив­чен­ня­вмісту­різ­
них­форм­ци­то­кі­ні­нів­у­ве­ге­та­тив­них­ і­ ге­не­ра­тив­
них­ор­га­нах­різ­но­спо­ро­вої­од­но­річ­ної­вод­ної­па­по­
ро­ті­Salvinia natans­ (L.)­All.­на­різ­них­ета­пах­он­то­
ге­не­зу.­

Об'єкти та ме то ди до слі джен ня

Рос­ли­ни­ Salvinia natans­ зби­ра­ли­ вліт­ку­ в­ штуч­них­
во­дой­мах­Дес­нянсько­го­р­ну­м.­Киє­ва­(вул.­М.­За­
кревсько­го,­ Троє­щи­на­1),­ по­чи­наю­чи­ з­ черв­ня,­ з­
ін­тер­ва­лом­при­близ­но­мі­сяць.­Ви­ок­рем­лю­ва­ли­за­
ну­ре­ні­ (під­вод­ні)­ та­ пла­ваю­чі­ (над­вод­ні)­ ваї,­ а­ на­
за­вер­шаль­но­му­ ета­пі­ роз­ви­тку­ спо­ро­фі­ту­ –­ спо­
ро­кар­пії.­Вміст­ци­то­кі­ні­нів­в­ор­га­нах­S. natans­до­
слі­джу­ва­ли­на­та­ких­ста­ді­ях:­пер­ша­– ін­тен­сив­но­го­
рос­ту­ спо­ро­фі­ту­ (чер­вень),­ дру­га­ –­ ста­ціо­нар­но­

го­рос­ту­спо­ро­фі­ту­(ли­пень),­тре­тя­–­фор­му­ван­ня­
спо­ро­кар­пі­їв­(сер­пень).

Для­ви­ді­лен­ня­й­очи­щен­ня­ци­то­кі­ні­нів­рос­ли­ни­
го­мо­ге­ні­зу­ва­ли­у­80­%­му­ети­ло­во­му­спир­ті.­Пі­сля­
три­ра­зо­вої­ ета­ноль­ної­ екст­рак­ції­ впро­довж­ 24­ год­
спирт­ ви­па­ро­ву­ва­ли,­ а­ вод­ний­ за­ли­шок­ фрак­ціо­
ну­ва­ли­з­во­до­на­си­че­ним­бу­та­но­лом­за­рН­8,­від­так­
до­дат­ко­во­ очи­щу­ва­ли­ за­ до­по­мо­гою­ іо­но­об­мін­ної­
хро­ма­то­гра­фії­на­ко­лон­ці­зі­смо­лою­Dowex­50Wх8­
(Н+­фор­ма,­ елю­ція­ аміа­ком)­ і­ тон­ко­ша­ро­вої­ хро­
ма­то­гра­фії­ на­ пласти­нах­ Silufol­ UV­254­ (Kavalier,­
Че­хія)­у­сис­те­мі­роз­чин­ни­ків­ізо­про­па­нол­:­амі­ак­:­­
вода­(10­:­1­:­1­за­об'ємом).­Як­мар­ке­ри­ви­ко­ристо­
ву­ва­ли­ стан­дарт­ні­ роз­чи­ни­ транс­­ і­ цис­зеа­ти­ну,­
зеа­тин­ри­бо­зи­ду,­ ізо­пен­те­ні­ла­де­ні­ну,­ ізо­пен­те­ні­л­
а­де­но­зи­ну­ та­ зеа­тин­О­глю­ко­зи­ду­ (Sigma,­ США).­
Де­таль­ні­ше­ ме­то­ди­ку­ ви­ді­лен­ня­ й­ очи­щен­ня­ ци­
то­кі­ні­нів­ опи­са­но­ ра­ні­ше­ (Musatenko­ et­ al.,­ 2003).­
Ос­та­точ­ний­ ана­ліз­ якіс­но­го­ та­ кіль­кіс­но­го­ вмісту­
ци­то­кі­ні­нів­здій­сню­ва­ли­ме­то­дом­ви­со­ко­ефек­тив­
ної­рі­дин­ної­хро­ма­то­гра­фії­на­рі­дин­но­му­хро­ма­то­
гра­фі­ Agilent­ 1200­ LC­ з­ ді­од­но­мат­рич­ним­ де­тек­
то­ром­G­1315­B­(США),­ко­лон­ка­Eclipse­XDB­C­18­
2,1­×­150­мм,­роз­мір­час­ти­нок­5­μм.­Елю­цію­про­во­
ди­ли­в­сис­те­мі­роз­чин­ни­ків­ме­та­нол­:­вода­(37­:­63­
за­об'ємом).­Ана­лі­зу­ва­ли­й­об­роб­ля­ли­хро­ма­то­гра­
фи­за­до­по­мо­гою­про­грам­но­го­за­без­пе­чен­ня­Chem­
Station,­вер­сія­В.03.01­у­ре­жи­мі­on­line.

До­слі­ди­про­во­ди­ли­у­дво­ра­зо­во­му­біо­ло­гіч­но­му­
та­ три­ра­зо­во­му­ ана­лі­тич­но­му­ по­вто­рах.­ Ре­зуль­та­
ти­ оп­рацьо­ву­ва­ли­ ста­тистич­но­ (Р­≤­ 0,05)­ з­ ви­ко­
ристан­ням­про­гра­ми­Microsoft­Exel­2003.

Ре зуль та ти до слі джень та їх об го во рен ня

Salvinia natans­–­во­до­пла­ваю­ча­па­по­роть,­спо­ро­фіт­
якої­скла­да­єть­ся­зі­стеб­ла­та­при­крі­п­ле­них­до­ньо­
го­лист­ків­(вай)­двох­мор­фо­ло­гіч­них­ти­пів­(рис.­1).

Пла­ваю­чі­ ваї­ ма­ють­ фор­му­ оваль­них­ пласти­
нок­ до­ 1,5­ см­ зав­дов­жки­ і­ до­ 0,8­ см­ зав­шир­шки,­
роз­та­шо­ва­ні­ по­пар­но,­ на­ од­ній­ рос­ли­ні­ міс­тить­ся­
за­зви­чай­6–12­пар.­За­ну­ре­ні­ваї­роз­сі­че­ні­на­9–14­
нит­ко­по­діб­них­сег­мен­тів­до­3,5­см­зав­дов­жки,­гус­
то­ вкри­тих­ во­лос­ка­ми.­ Ко­рін­ня­ від­сут­нє.­ Се­ред­
ній­роз­мір­рос­ли­ни­–­5–9­см.­Пла­ваю­чі­ваї­вкри­ті­
гід­ро­фоб­ни­ми­ во­лос­ка­ми,­ які­ від­штовху­ють­ воду­
та­на­да­ють­S. natans­пла­ву­чості.­Ана­то­міч­на­бу­до­
ва­ па­по­ро­ті­ і­ функ­ції­ ви­до­змі­не­них­ вай­ опи­са­ні­
ака­де­мі­ком­М.Г.­Хо­лод­ним­(Kholodny,­1924),­який­
ді­йшов­ ви­снов­ку,­ що­ за­ну­ре­ні­ ваї,­ хоч­ і­ здат­ні­ до­
аси­мі­ля­ції­в­мо­ло­до­му­віці,­од­нак,­ста­рію­чи,­втра­
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ча­ють­цю­властивість,­їхнє­го­лов­не­при­зна­чен­ня­–­
по­гли­на­ти­воду­та­мі­не­раль­ні­ре­чо­ви­ни.­В­жит­тє­
во­му­цик­лі­S. natans­пе­ре­ва­жає­од­но­річ­ний­спо­ро­
фіт,­ що­ на­при­кін­ці­ ве­ге­та­ції­ утво­рює­ спо­ро­кар­пії­
зі­ спо­ран­гія­ми,­ все­ре­ди­ні­ яких­ до­зрі­ва­ють­ спо­ри.­
Спо­ро­кар­пії­ во­се­ни­ па­да­ють­ на­ дно,­ де­ й­ зи­му­
ють.­ На­вес­ні­ спо­ран­гії,­ в­ яких­ про­рос­та­ють­ спо­
ри­й­утво­рю­єть­ся­чо­ло­ві­чий­і­жі­но­чий­га­ме­то­фі­ти,­
ви­віль­ню­ють­ся­та­спли­ва­ють­на­по­верх­ню­во­дой­
ми,­де­від­бу­ва­єть­ся­фор­му­ван­ня­но­во­го­спо­ро­фі­ту­
(Babenko­et­al.,­2015;­Shcherbatiuk­et­al.,­2015).

У­ ваях­ і­ спо­ран­гі­ях­ S. natans­ на­ різ­них­ ста­ді­ях­
роз­ви­тку­ зна­йде­но­ ос­нов­ні­ ци­то­кі­ні­ни,­ на­яв­ність­
яких­ ха­рак­тер­на­ для­ біль­шості­ рос­лин­ –­ зеа­тин­
(транс­­ і­ цис­фор­ми),­ зеа­тин­ри­бо­зид,­ зеа­тин­О­
глю­ко­зид,­ ізо­пен­те­ні­ла­де­но­зин­та­ ізо­пен­те­ні­ла­де­
нін­(ри­сун­ки­2,­3).

Най­шир­ший­ спектр­ і­ най­ви­щий­ рі­вень­ ен­до­
ген­них­ ци­то­кі­ні­нів­ ви­яв­ле­но­ в­ пла­ваю­чих­ ваях­
на­ по­чат­ко­вій­ ста­дії­ роз­ви­тку­ S. natans­ (у­ черв­ні),­
коли­від­бу­ва­єть­ся­ ін­тен­сив­ний­ріст­ і­на­спо­ро­фі­ті­
є­ба­га­то­мо­ло­дих­біч­них­па­го­нів,­які­в­по­даль­шо­
му­ мо­жуть­ ві­до­крем­лю­ва­ти­ся­ та­ фор­му­ва­ти­ нові­
рос­ли­ни­(рис.­2,­a).­У­за­ну­ре­них­ваях­за­фік­со­ва­но­
лише­транс­­і­цис­зеа­тин,­при­чо­му­рі­вень­пер­шо­го­
був­уд­ві­чі­мен­шим­по­рів­ня­но­з­над­вод­ни­ми­вая­ми,­
тоді­як­вміст­дру­го­го­пре­ва­лю­вав­(рис.­2,­b).­На­яв­
ність­у­над­вод­них­ваях­ізо­пен­те­ніль­них­форм­ци­то­
кі­ні­нів,­ які­ є­ пер­вин­ни­ми­ про­дук­та­ми­ біо­син­те­зу­

вказаних­ гор­мо­нів­ (Kamada­Nobusada,­ Sakakibara,­
2009),­за­свід­чує,­що­саме­в­цих­ор­га­нах­на­да­но­му­
ета­пі­ роз­ви­тку­ S. natans­ від­бу­ва­єть­ся­ ін­тен­сив­ний­
син­тез­ ци­то­кі­ні­нів,­ не­об­хід­них­ для­ ре­гу­ля­ції­ ак­
тив­них­ рос­то­вих­ про­це­сів.­ Ок­рім­ того,­ в­ черв­ні­ у­
пла­ваю­чих­ ваях,­ які­ ха­рак­те­ри­зу­ва­ли­ся­ знач­ною­
швид­кістю­ рос­ту,­ ви­яв­ле­но­ най­ви­щий­ су­мар­ний­
уміст­ ци­то­кі­ні­нів.­ Це­ ціл­ком­ уз­го­джу­єть­ся­ з­ ві­до­
мостя­ми­щодо­знач­них­рів­нів­ци­то­кі­ні­нів­у­тка­ни­
нах­ із­ ви­со­ким­ мі­то­тич­ним­ ін­дек­сом,­ що­ швид­ко­
рос­туть­(Schaller­et­al.,­2014).­На­яв­ність­у­за­ну­ре­них­
ваях­у­ве­ли­кій­кіль­кості­ма­ло­ак­тив­но­го­цис­зеа­ти­
ну,­який,­мож­ли­во,­є­про­дук­том­де­ак­ти­ва­ції­транс­
зеа­ти­ну­(Murai,­2014),­вка­зує­на­те,­що­ці­ор­га­ни,­
най­імо­вір­ні­ше,­ висту­па­ють­ ак­цеп­то­ром­ ци­то­кі­ні­
нів,­син­те­зо­ва­них­у­над­вод­них­ваях.­

Отже,­роз­по­діл­ци­то­кі­ні­нів­між­пла­ваю­чи­ми­та­
за­ну­ре­ни­ми­вая­ми­свід­чить­про­функ­ціо­наль­ну­не­
рів­но­знач­ність­ ос­тан­ніх.­ Мож­на­ при­пус­ти­ти,­ що­
над­вод­ні­ваї­ви­ко­ну­ють­пер­шо­чер­го­ву­роль­у­про­
ду­ку­ван­ні­ци­то­кі­ні­нів­і­за­без­пе­чен­ні­рос­то­вих­про­
це­сів.­ Ра­зом­ із­ ві­до­мостя­ми­ про­ особ­ли­вості­ ана­
то­міч­ної­бу­до­ви­(Shcherbatiuk­et­al.,­2015)­от­ри­ма­ні­
нами­ре­зуль­та­ти­слу­гу­ють­не­пря­мим­до­ка­зом­того,­
що­за­ну­ре­ні­ваї­не­є­ко­ре­ня­ми,­ос­кіль­ки­саме­ко­ре­
ні­біль­шості­ви­дів­рос­лин­–­ос­нов­ний­сайт­син­те­зу­
ци­то­кі­ні­нів­і­до­нор­цих­гор­мо­нів­для­всі­єї­рос­ли­ни­
(Kieber,­Schaller,­2014).­

а b
Рис.­1.­Спорофіти­водної­папороті­Salvinia natans­(a­–­плаваючі­ваї,­b­–­занурені­ваї)­

Fig­1.­Sporophytes­of­the­water­fern­Salvinia natans­(а­–­floating­fronds,­b–­submerged­fronds)
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Рис.­2.­Вміст­цитокінінів­у­плаваючих­(a)­і­занурених­(b)­
ваях­Salvinia natans­на­різних­стадіях­розвитку­спорофіту:­­
1­ –­ інтенсивного­ росту,­ 2­ –­ стаціонарного­ росту,­ 3­ –­
репродуктивного­розвитку.­

Fig.­2.­Cytokinins­content­in­underwater­(a)­and­floating­(b)­
fronds­ of­ Salvinia natans­ at­ different­ stages­ of­ sporophyte­
development:­ 1­ –­ intensive­ growth,­ 2­ –­ stationary­ growth,­
3­–­reproductive­development.

Дру­га­ста­дія­роз­ви­тку­S. natans­ха­рак­те­ри­зу­ва­ла­
ся­ змен­шен­ням­ ін­тен­сив­ності­ рос­то­вих­ про­це­сів.­
При­ цьо­му­ і­ в­ над­вод­них,­ і­ в­ під­вод­них­ ваях­ ви­
яв­ле­но­ вміст­ лише­ транс-­ і­ цис­зеа­ти­ну,­ який­ був­
від­по­від­но­в­1,5­і­2­рази­ви­щим­від­по­каз­ни­ків­по­
пе­редньої­ста­дії.­Зник­нен­ня­ін­ших­форм­ци­то­кі­ні­
нів­і­зростан­ня­рів­ня­цис­зеа­ти­ну­свід­чать­про­змі­
ни­в­ме­та­бо­ліз­мі­цих­гор­мо­нів,­спря­мо­ва­ні­на­спад­
їхньо­го­біо­син­те­зу­та­по­си­лен­ня­де­ак­ти­ва­ції.­

Пе­ре­хід­ до­ третьої­ ста­дії­ ре­про­дук­тив­но­го­ роз­
ви­тку­па­по­ро­ті­су­про­во­джу­єть­ся­зни­жен­ням­умісту­
цис­зеа­ти­ну­в­над­вод­них­і­під­вод­них­ваях­і­поя­вою­
в­них­зеа­тин­О­глю­ко­зи­ду­у­ви­со­кій­кон­цен­тра­ції­
(рис.­ 2).­ Ос­тан­ній­ вва­жа­єть­ся­ за­пас­ною­ фор­мою­
ци­то­кі­ні­нів,­ос­кіль­ки­не­спри­йма­єть­ся­ре­цеп­то­ра­
ми­ци­то­кі­ні­нів­ і­ за­не­об­хід­ності­лег­ко­роз­ще­п­лю­
єть­ся­β–глю­ко­зи­да­зою­до­ак­тив­них­форм­(Spíchal­
et­ al.,­ 2004).­ Така­ пе­ре­бу­до­ва­ в­ ци­то­кі­ні­но­во­му­
ста­ту­сі­ може­ по­яс­ню­ва­ти­ся­ фор­му­ван­ням­ спо­ро­
кар­пі­їв­зі­спо­ран­гія­ми­та­спо­ра­ми.­Як­ві­до­мо­з­до­
слі­джень­на­ви­щих­рос­ли­нах,­ут­во­рен­ня­ре­про­дук­
тив­них­ ор­га­нів­ су­про­во­джу­єть­ся­ знач­ним­ під­ви­
щен­ням­вмісту­ци­то­кі­ні­нів­(Bartrina­et­al.,­2011).­Не­
ви­клю­че­но,­що­в­S. natans­пот­ре­ба­у­ве­ли­ких­кіль­
костях­ци­то­кі­ні­нів­для­ут­во­рен­ня­спо­ран­гі­їв­за­до­
воль­ня­єть­ся­ за­ ра­ху­нок­ ви­віль­нен­ня­ їх­ із­ ре­зерв­
них­глю­ко­зид­них­форм.­Ок­рім­того,­на­цьо­му­ета­
пі­ зно­ву­з'являється­зеа­тин­ри­бо­зид,­кон­цен­тра­ція­
яко­го­в­над­вод­них­ваях­уд­ві­чі­вища,­ніж­у­під­вод­
них­(рис.­2).­Про­до­мі­ну­ван­ня­ри­бо­зи­дів­зеа­ти­ну­та­
ди­гід­ро­зеа­ти­ну­се­ред­ ін­ших­ци­то­кі­ні­нів­у­ко­ре­не­
ви­щах­ і­па­го­нах­Psilotum nudum­ (L.)­Beauvois­у­пе­
рі­од­спо­ро­ге­не­зу­по­ві­дом­ля­ло­ся­ра­ні­ше­(Abul­et­al.,­
2010).­У­ви­щих­рос­лин,­най­ві­ро­гід­ні­ше,­по­чат­ко­ві­
ста­дії­ за­кла­дан­ня­ та­ роз­ви­тку­ на­сін­ня­ кон­тро­лю­
ють­ся­ци­то­кі­ні­на­ми,­які­знач­ною­мі­рою­над­хо­дять­
від­ ма­те­ринської­ рос­ли­ни­ у­ ви­гля­ді­ транс­порт­ної­
фор­ми­ци­то­кі­ні­нів­–­зеа­тин­ри­бо­зи­ду­(Vedenicheva,­
Musatenko,­2008).­Мож­ли­во,­по­діб­ний­ме­ха­нізм­за­
дія­ний­і­в­S. natans,­про­що­свід­чить­ви­со­кий­рі­вень­
зеа­тин­ри­бо­зи­ду­в­над­вод­них­ваях,­на­яких­фор­му­
ють­ся­спорокарпії.­

Знач­ний­вміст­зеа­тин­ри­бо­зи­ду­(на­по­ря­док­ви­
щий­ за­ інші­ фор­ми­ ци­то­кі­ні­нів)­ при­та­ман­ний­ і­
са­мим­ спо­ро­кар­пі­ям­ (рис.­ 3).­ На­ ре­про­дук­тив­ній­
ста­дії­ роз­ви­тку­ рос­ли­ни­ ве­ге­та­тив­на­ маса­ спо­ро­
фі­ту­ по­чи­на­ла­ від­ми­ра­ти.­ Отже,­ ма­ло­ймо­вір­но,­
що­ вона­ мог­ла­ слу­гу­ва­ти­ дже­ре­лом­ фі­то­гор­мо­нів­
для­ ре­про­дук­тив­них­ ор­га­нів.­ Вра­хо­вую­чи­ до­во­
лі­ви­со­кий­су­мар­ний­уміст­ци­то­кі­ні­нів­і­на­яв­ність­
ізо­пен­те­ні­ла­де­ні­ну­в­спо­ро­кар­пі­ях­(рис.­3),­мож­на­
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при­пус­ти­ти,­ що­ тка­ни­ни­ цих­ ор­га­нів­ і,­ мож­ли­во,­
спо­ри­здат­ні­са­мостій­но­про­ду­ку­ва­ти­не­об­хід­ні­для­
ре­гу­ля­ції­їхньо­го­роз­ви­тку­ци­то­кі­ні­ни,­як­це­від­бу­
ва­єть­ся­в­на­сін­ні­ви­щих­рос­лин­(Rijavec,­Dermastia,­
2010;­Matsuo­et­al.,­2012).­

Ви снов ки

Упер­ше­ ме­то­дом­ ви­со­ко­ефек­тив­ної­ рі­дин­ної­ хро­
ма­то­гра­фії­ іден­ти­фі­ко­ва­ні­ ос­нов­ні­ ізо­фор­ми­ ци­
то­кі­ні­нів­ зеа­тин­ (транс­­ і­ цис­фор­ми),­ зеа­тин­ри­
бо­зид,­ зеа­тин­О­глю­ко­зид,­ ізо­пен­те­ні­ла­де­но­зин­
та­ ізо­пен­те­ні­ла­де­нін­ в­ ор­га­нах­ різ­но­спо­ро­вої­ од­
но­річ­ної­ па­по­ро­ті­гід­ро­фі­та­ Salvinia natans­ (L.)­
All.­ Най­ви­щий­ су­мар­ний­ уміст­ ак­тив­них­ віль­них­
форм­ци­то­кі­ні­нів­на­ста­дії­ін­тен­сив­но­го­ве­ге­та­тив­
но­го­ рос­ту­ за­фік­со­ва­но­ у­ пла­ваю­чих­ ваях.­ Ди­на­
мі­ка­ змін­ спек­тра­ та­ вмісту­ ци­то­кі­ні­нів­ в­ ор­га­нах­
S. natans­ від­по­ві­дає­ ста­ді­ям­ роз­ви­тку­ па­по­ро­ті,­ а­
їх­ній­роз­по­діл­між­пла­ваю­чи­ми­та­за­ну­ре­ни­ми­вая­
ми­за­свід­чив­функ­ціо­наль­ну­не­рів­но­знач­ність­цих­
ор­га­нів­ і­пер­шо­чер­го­ву­роль­у­про­ду­ку­ван­ні­фі­то­
гор­мо­ну­пла­ваю­чих­вай.

Подяки

Ав то ри ви слов лю ють щиру по дя ку канд. біол. наук 
М.М. Щер ба тю ку за на да ні фо то знім ки.
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Уперше­ досліджено­ ендогенні­ цитокініни­ в­ органах­
різноспорової­ однорічної­ папороті­ гідрофіта­ Salvinia 
natans.­ Методом­ високоефективної­ рідинної­ хромато­
графії­ ідентифіковано­ основні­ ізоформи­ фітогормону:­
зеатин­(транс­­ і­цис­форми),­зеатинрибозид,­зеатин­О­
глюкозид,­ ізопентеніладенозин­ та­ ізопентеніладенін.­
Найвищий­сумарний­вміст­активних­вільних­форм­цито­
кінінів­на­початку­розвитку­спорофіту­(стадія­інтенсив­
ного­росту)­зафіксовано­у­плаваючих­ваях.­Кон'югована­
форма­ зеатину­ з'являлася­ в­ органах­ на­ репродуктивній­
стадії­ розвитку­ після­ припинення­ росту­ папороті.­ Ви­
сокий­ вміст­ цитокінінів­ притаманний­ спорокарпіям,­ у­
котрих­активно­формувались­і­дозрівали­спори.­Динамі­
ка­змін­у­спектрі­та­вмісті­цитокінінів­в­органах­S. natans­
відповідає­стадіям­розвитку­папороті­й­опосередковано­
вказує­на­участь­фітогормону­в­регуляції­ростових­ і­ре­
продуктивних­ процесів.­ Розподіл­ цитокінінів­ між­ пла­
ваючими­та­зануреними­ваями­засвідчив­функціональну­
нерівнозначність­цих­органів­і­першочергову­роль­у­про­
дукуванні­фітогормону­плаваючих­вай.

Ключові слова: Salvinia natans, цитокініни,­онтогенез,­
ріст,­розвиток.
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Впервые­ изучены­ эндогенные­ цитокинины­ в­ органах­
разноспорового­ однолетнего­ папоротника­гидрофи­
та­ Salvinia natans.­ Методом­ высокоэффективной­ жид­
костной­ хроматографии­ идентифицированы­ основные­
изоформы­фитогормона:­ зеатин­(транс­­и­цис­формы),­
зеатинрибозид,­зеатин­О­глюкозид,­изопентениладено­
зин­и­изопентениладенин.­Наиболее­высокое­суммарное­
содержание­ активных­ свободных­ форм­ цитокининов­ в­
начале­развития­спорофита­(стадия­интенсивного­роста)­
зафиксировано­ в­ надводных­ ваях.­ Конъюгированная­
форма­зеатина­появлялась­в­органах­на­репродуктивной­
стадии­развития­папоротника,­когда­рост­прекращался.­
Высокий­уровень­цитокининов­определялся­в­спорокар­
пиях,­ где­ активно­ формировались­ и­ созревали­ споры.­
Динамика­ изменений­ в­ спектре­ и­ содержании­ цитоки­
нинов­в­органах­S. natans­соответствует­стадиям­развития­
папоротника­и­косвенно­указывает­на­участие­фитогор­
мона­ в­ регуляции­ ростовых­ и­ репродуктивных­ процес­
сов.­Распределение­цитокининов­между­плавающими­и­
погруженными­ ваями­ свидетельствует­ о­ функциональ­
ной­ неравнозначности­ этих­ органов­ и­ первостепенной­
роли­плавающих­вай­в­продуцировании­фитогормона.­

Ключевые слова: Salvinia natans, цитокинины,­онтогенез,­
рост,­развитие.


