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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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ВеденичоваН.П.,КосаківськаІ.В.Ендогенні цитокініни 
водної папороті Salvinia natans (Salviniaceae). – Укр.
ботан.журн.–2016.–73(3):277—282.

ІнститутботанікиіменіМ.Г.ХолодногоНАНУкраїни
вул.Терещенківська,2,м.Київ,01004,Україна

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.


