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Реферат. Під час зберігання підвищені температура і вологість спричинюють прискорене старіння і псування 
насіння різних видів рослин, у тому числі важливих культурних злаків — пшениці і тритикале. Проростанню старих 
зернівок можуть сприяти процедури праймінгу насіння фізіологічно активними речовинами, що коригують про-/
антиоксидантну рівновагу, зменшуючи розвиток окиснювального стресу. Гамма-аміномасляна кислота (ГАМК) 
належить до регуляторних сполук, що виявляють прямі й опосередковані антиоксидантні ефекти. Однак її вплив 
на проростання зернівок злаків із низькою схожістю майже не досліджений. Метою роботи було дослідження 
впливу праймінгу ГАМК на проростання старого насіння озимої м'якої пшениці (Triticum aestivum ‘Scorpion’) 
та озимого тритикале (×Triticosecale ‘Раритет’), інтенсивність окиснювального стресу та стан антиоксидантної 
системи в проростках. Встановлено, що 3-годинна обробка зернівок ГАМК в оптимальній концентрації (1 мМ) 
спричиняла істотне (на 18–21%) підвищення показників енергії проростання та схожості насіння, а також 
збільшення біомаси пагонів і коренів проростків обох видів. Водночас під впливом ГАМК зменшувалися величини 
маркерів окиснювального стресу (генерації супероксидного аніон-радикала, вмісту гідроген пероксиду та продукту 
пероксидного окиснення ліпідів малонового діальдегіду). Під впливом ГАМК у проростках пшениці зростав 
загальний вміст фенольних сполук, а у проростках тритикале майже вдвічі збільшувався вміст антоціанів. У 
проростках, отриманих із зернівок, праймованих ГАМК, також істотно зростала активність каталази за відсутності 
істотних змін активності супероксиддисмутази і пероксидази. Зроблено висновок щодо перспективності 
застосування праймінгу ГАМК для підвищення схожості насіння злаків зі зниженими посівними якостями.

Ключові слова: Triticum aestivum, ×Triticosecale, антиоксидантна система, гамма-аміномасляна кислота, 
окиснювальний стрес, праймінг, проростання зернівок, старіння насіння
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Вступ

Здатність насіння до швидкого і рівномірного 
проростання критично важлива для форму-
вання посівів більшості сільськогосподарських 
культур. Неминуче зниження життєздатності 
насіння з віком визначає можливу тривалість 
його зберігання. Поліпшення цієї характери-
стики має першорядне значення не лише для 
підвищення урожайності сільськогосподар-
ських культур, а й для збереження генетичного 
різноманіття диких видів (Pirredda et al., 2024). 
Збереження насінням схожості протягом пев-
ного часу залежить як від видових особливос-
тей, так і від умов зберігання. Як відомо (Probert 
et al., 2007), підвищена вологість і температура 
прискорюють старіння насіння, що зрештою 
призводить до втрати ним життєздатності.

В Україні проблема дотримання належно-
го зберігання зерна нині набула особливої 
актуальності через активні бойові дії, що від-
буваються з лютого 2022 року. Також через 
форс-мажорі обставини можуть порушуватися 
регламенти пересіву насіння колекцій вітчизня-
них банків генетичних ресурсів. Зважаючи на 
це, пошук фізіологічних прийомів підвищення 
схожості насіння стає актуальним прикладним 
завданням. Водночас його вирішенню сприяють 
значний обсяг нових фундаментальних знань 
про механізми старіння насіння та інтенсивне 
накопичення відомостей про нові фізіологічно 
активні речовини (ФАР), що здатні поліпшува-
ти посівні якості насіння (Deng et al., 2017; Kim 
et al., 2017; Sako et al., 2020).

Сьогодні існує досить широкий і доступний 
арсенал фізіологічних прийомів і сполук, засто-
сування яких може підвищувати схожість на-
сіння. Один з таких підходів — гідропраймінг, 
в основі якого лежить контрольоване зволо-
ження з наступним висушуванням зернівок для 
посилення перебігу в них метаболічних проце-
сів, необхідних для проростання (Waqas et al., 
2019). Ефект гідропраймінгу може бути істотно 
посилений одночасним застосуванням різнома-
нітних ФАР. Серед сполук, здатних посилюва-
ти проростання насіння та ріст проростків на 
ранніх стадіях розвитку за нормальних і осо-
бливо стресових умов, є класичні фітогормони, 
наприклад гібереліни (Kosakivska et al., 2022a) і 
цитокініни (Vedenicheva et al., 2022), сигнальні 
посередники, зокрема солі кальцію (Ashraf et 

al., 2019), гідроген пероксид (Ellouzi et al., 2017), 
нітроген оксид (Bethke et al., 2004), гідроген 
сульфід (Zhou et al., 2018), а також інші молеку-
ли-медіатори — мелатонін (Jiang et al., 2016; Sim-
lat et al., 2018), ацилгомосеринлактони (Babenko 
et al., 2022; Kosakivska et al., 2022b) тощо. У прак-
тиці праймінгу насіння ФАР застосовуються 
як технології, що передбачають висушування 
праймованого насіння (Waqas et al., 2019; Gelaw, 
Sanan-Mishra, 2024), так і висівання оброблено-
го насіння без попереднього висушування (Mao 
et al., 2018).

У сучасних моделях, що описують зміни фі-
зіологічних процесів при проростанні зерні-
вок, проводяться паралелі між цими процеса-
ми і стресовою реакцією рослини (Kranner et 
al., 2010). Подібність полягає в тому, що в обох 
випадках відбуваються сприйняття клітинами 
зовнішніх сигналів (насамперед про зміни тем-
ператури та вологості), активація сигнальної 
мережі і трансдукція сигналів у генетичний апа-
рат (Paparella et al., 2015). Процеси проростання 
насіння супроводжуються посиленням генера-
ції активних форм оксигену (АФО), які беруть 
участь у формуванні редокс-сигналів, необхід-
них для росту проростка (Kranner et al., 2010). 
Однак саме посилене утворення АФО у насінні 
може бути однією з головних причин їхнього 
старіння (Zhang et al., 2021). При неправильному 
зберіганні насіння, що спричинює його приско-
рене старіння, внаслідок утворення АФО акти-
вується пероксидне окиснення ліпідів (ПОЛ), що 
зрештою призводить до порушення цілісності 
мембран (Kurek et al., 2019). Розвиток окисню-
вального стресу також спричинює характерне 
для старіючого насіння карбонілювання білків 
(Rajjou et al., 2008), а в окремих випадках і по-
шкодження ДНК (Kurek et al., 2019; Afzal, 2023).

Зважаючи на істотний внесок окиснюваль-
ного стресу в деструктивні процеси старіння 
насіння, можна очікувати, що застосування ан-
тиоксидантів або сполук, здатних активувати 
антиоксидантну систему, сприятиме нормаль-
ному проростанню зернівок. Останнім часом 
отримано відомості про позитивний вплив від-
новленого глутатіону, аскорбінової кислоті та 
їхньої суміші на проростання старих зернівок 
вівса та відновлення такими обробками нор-
мальної функціональної активності мітохон-
дрій клітин зародкових корінців (Xia et al., 
2020). Застосування екзогенного мелатоніну, 
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який також має високу антиоксидантну актив-
ність, сприяло проростанню старих зернівок 
жита і тритикале (Kolupaev et al., 2024a).

В останні роки зріс інтерес до функцій у рос-
лин ще одного стресового метаболіту — гам-
ма-аміномасляної кислоти (ГАМК), яка має 
власну антиоксидантну та антирадикальну ак-
тивність (Kozeko et al., 2024). Також її стрес-про-
текторну дію пов'язують з підтриманням пулу 
відновників за рахунок активації ГАМК-шунту 
(Bor, Turkan, 2019). Крім того, останнім часом 
отримано експериментальні докази залучен-
ня ГАМК у сигнальні процеси з участю АФО та 
іонів кальцію, які призводять до активації фер-
ментативної антиоксидантної системи (Jin et al., 
2019; Kolupaev et al., 2024b). Давно встановлено 
і позитивний зв'язок між кількістю ендогенної 
ГАМК, активністю ферментів її синтезу і мета-
болізму в зернівках та їхньою здатністю до про-
ростання (Galleschi, Floris, 1978). Нещодавно 
встановлено, що праймінг ГАМК насіння гарбу-
за лікарського (Cucurbita pepo L. subsp. pepo), що 
піддавалося штучному старінню, перешкоджав 
зниженню у ньому вмісту ненасичених і поліне-
насичених жирних кислот. В кінцевому підсум-
ку процедура праймінгу ГАМК сприяла збере-
женню життєздатності насіння C. pepo (Afshari, 
Seyyedi, 2020). У низці досліджень показаний по-
зитивний вплив праймінгу насіння різних видів 
культурних рослин ГАМК на проростання за не-
сприятливих умов. Наприклад встановлено, що 
праймінг насіння рису (Oryza sativa L.) сприяв 
його проростанню за умов осмотичного стресу, 
створюваного ПЕГ, і засолення (Sheteiwy et al., 
2019). Цей ефект супроводжувався зростанням у 
проростках вмісту транскриптів і активності ан-
тиоксидантних ферментів та ензимів метаболіз-
му фенолів. Обробка ГАМК зернівок конюшини 
білої (Trifolium repens L.) зменшувала зниження 
ендогенного вмісту цієї амінокислоти, спричи-
нюване осмотичним стресом, та підвищувала 
схожість насіння (Zhou et al., 2021). Виявлено 
також, що гідропраймінг зернівок пшениці у по-
єднанні з дією ультразвуку підвищував енергію 
проростання і схожість з одночасним посилен-
ням процесів синтезу і метаболізму ГАМК (Sa-
marah Nezar et al., 2023). Проте, донині залишав-
ся не дослідженим вплив праймінгу екзогенною 
ГАМК на проростання старіючих зернівок пше-
ниці, незважаючи на поширеність і продоволь-
чу важливість цього злаку. Так само відсутні 

відомості щодо впливу праймінгу ГАМК на зер-
нівки тритикале — гібридного виду, отримано-
го схрещуванням пшениці й жита, що поєднує 
в собі цінні властивості харчової та кормової 
культури, проте вирізняється досить швидким 
зниженням схожості насіння при зберіганні за 
неоптимальних умов (Kolupaev et al., 2024a).

У зв'язку із викладеним, метою роботи було 
вивчення впливу праймінгу ГАМК на проро-
стання зернівок пшениці (Triticum aestivum L.) 
і тритикале (× Triticosecale Wittm. ex A. Camus), 
що зазнали природного старіння, та дії ГАМК 
на основні маркери стану антиоксидантної сис-
теми під час формування проростків.

Матеріали та методи
Рослинний матеріал та його обробка
Для експериментів використовували насін-
ня м'якої озимої пшениці сорту ‘Scorpion’ (Че-
хія, Австрія) і тритикале озимого сорту ‘Рари-
тет’ (Україна) генерації 2020 року. Пшениця 
‘Scorpion’ має блакитні зернівки з підвищеним 
вмістом поліфенольних сполук (Martinek et al., 
2013). Водночас повідомляється, що насіння 
цього сорту навіть при правильному зберіганні 
легко всихає, зморщується, що призводить до 
зниження його схожості (Martinek et al., 2013). 
Насіння тритикале сорту ‘Раритет’, як засвідчу-
ють отримані раніше дані (Kolupaev et al., 2024a), 
після зберігання протягом кількох років також 
помітно втрачає схожість. Перед проведенням 
експериментів насіння пшениці і тритикале 
протягом 3-х років зберігалося в приміщенні в 
неконтрольованих умовах (у літній період тем-
пература досягала 30–32 °С, в зимовий — опу-
скалася до –6 ... –8 °С; відносна вологість повітря 
під час зберігання неодноразово змінювалася 
від 25–30 до 80–85%. Внаслідок цього схожість 
насіння за 3 роки зберігання знизилася приблиз-
но до 50% у пшениці і до 40% у тритикале.

Насіння всіх варіантів дослідів знезаражу-
вали 5%-м розчином гіпохлориту натрію про-
тягом 15 хв і восьмиразово промивали сте-
рильною дистильованою водою. Потім частину 
насіння протягом 3 год витримували в склянках 
з дистильованою водою (гідропраймінг). Як по-
казано раніше, гідропраймінг дещо підвищує 
(приблизно в межах 10%) схожість насіння (Ko-
lupaev et al., 2024a). Зважаючи на це, контролем 
вважали саме варіант з гідропраймінгом.
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У варіантах з обробкою ГАМК насіння ви-
тримували протягом 3 год у її розчинах з кон-
центрацією 0,2; 1 і 5 мМ у темному термостаті 
при 24 °С. В окремих серіях експериментів для 
доведення специфічної дії ГАМК на проро-
стання насіння використовували для порів-
няння дві альфа-амінокислоти — гліцин і валін 
в концентрації 1 мМ. Всі досліджувані аміно-
кислоти були L-ізомерами. Насіння, піддане 
гідропраймінгу або обробці ГАМК чи іншими 
амінокислотами, висушували в темному тер-
мостаті за температури 24 °С і вологості повітря 
40% протягом доби. Після цього зернівки роз-
кладали в чашки Петрі з двома шарами стериль-
ного фільтрувального паперу, зволоженого ди-
стильованою водою, і пророщували в темному 
термостаті за температури 24 °С протягом 3 діб. 
Через 2 доби пророщування оцінювали віднос-
ну кількість схожого насіння (показник енергії 
проростання) і масу стеблової та кореневої ча-
стини проростків, отриманих від нормально 
пророслих зернівок. На 3-ю добу пророщуван-
ня оцінювали схожість (відносну кількість про-
рослого насіння). Пагони 3-добових проростків 
використовували для біохімічних аналізів.

Аналіз біохімічних показників
Визначення генерації супероксидного аніон-
радикала. В основі методу взаємодія O2

•¯ з 
нітросинім тетразолієм з утворенням форма-
зану (Karpets et al., 2012). По 10 пагонів одна-
кового розміру поміщали на 1 год в бюкси з 5 
мл 0,1 М K, Na-фосфатного буферу (рН 7,6), що 
містив 0,05% нітросинього тетразолію, 10 мкМ 
ЕДТА та 0,1% тритону Х-100. Після закінчення 
експозиції пагони обережно вилучали з бюксів 
та вимірювали оптичну густину інкубаційного 
розчину за довжини хвилі 530 нм на спектро-
фотометрі UV-1280 (Shimadzu, Японія). Показ-
ник генерації O2

•¯ розраховували в умовних 
одиницях (A530 • 1000/маса сирої речовини па-
гонів).

Визначення вмісту гідроген пероксиду. На-
важки рослинного матеріалу масою 300 мг на 
льоду гомогенізували у 5%-му розчині трихло-
роцтової кислоти (ТХО). Проби центрифугу-
вали при 8000 g протягом 10 хв за температури 
2–4 °С на центрифузі MPW 350R (MPW MedIns-
truments, Польща) і в супернатанті визначали 
концентрацію H2O2 за допомогою феротіоціа-
натного методу (Sagisaka, 1976).

Визначення вмісту продуктів пероксидного 
окиснення ліпідів (ПОЛ), що реагують з 2-ті-
обарбітуровою кислотою (ТБК). Для аналізу 
продуктів ПОЛ (переважно малоновий діальде-
гід — МДА) наважку масою 300 мг гомогенізу-
вали у розчині 0,25% ТБК в 10% ТХО (дослідна 
проба) або у розчині лише 10% ТХО (контроль). 
Суміші кип'ятили в пробірках, закритих ков-
пачками з фольги, на водяній бані протягом 30 
хв. Після цього охолоджували і центрифугували 
протягом 15 хв при 10000 g. Оптичну густину 
супернатанту вимірювали за довжини хвилі 532 
нм (основний сигнал) та 600 нм (неспецифіч-
не світлопоглинання, величну якого віднімали 
від основного результату A532) (Kolupaev et al., 
2024a). Вміст МДА розраховували за молярним 
коефіцієнтом екстинкції 1,55 × 105 M−1 см−1 і ви-
ражали в нмоль/г сирої речовини.

Аналіз активності антиоксидантних фер-
ментів. При визначенні активності антиокси-
дантних ферментів — суперокисддисмутази 
(СОД), каталази і гваяколпероксидази наважки 
рослинного матеріалу гомогенізували на холо-
ді в 0,15 М K, Na-фосфатному буфері (pH 7,6), 
що містив 0,1 мМ ЕДТА та 1 мМ дитіотрейтолу 
(Kolupaev et al., 2020). Гомогенат одразу аналізу-
вали. Активність ферментів визначали у супер-
натанті після центрифугування гомогенату при 
8000 g протягом 10 хв при 4 °С.

Активність СОД (КФ: 1.15.1.1) аналізували 
при pH 7,6 за методом, в основі якого здатність 
ферменту до конкуренції з нітросинім тетразо-
лієм за супероксидні аніони, утворені аеробною 
взаємодією феназинметосульфату та НАДН. 
Абсорбцію вимірювали при 540 нм. Активність 
виражали в умовних одиницях як різницю у 
зміні оптичної густини контрольної (без рос-
линного матеріалу) і дослідної проб у розрахун-
ку на 1 г сухої речовини і час реакції (хв).

Активність каталази (КФ 1.11.1.6) аналізу-
вали при рН 7,0 за кількістю пероксиду вод-
ню, розкладеного за одиницю часу, і виражали 
ммоль H2O2 / (г сухої речовини × хв).

Активність гваяколпероксидази (КФ 1.11.1.7) 
визначали з використанням гваяколу як до-
нора водню та пероксиду водню як субстрату. 
Попередньо рН реакційної суміші доводили до 
6,2 з використанням K, Na-фосфатного буферу. 
Оптичну густину тетрагваяколу визначали при 
470 нм. Активність ферменту виражали в умов-
них одиницях/(г сухої речовини × хв).
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Визначення вмісту фенольних речовин і ан-
тоціанів. Для визначення загального вмісту фе-
нольних сполук і антоціанів 300 мг рослинного 
матеріалу гомогенізували в 6 мл 80%-го етанолу, 
екстрагували протягом 20 хв за кімнатної тем-
ператури і центрифугували при 8000 g протя-
гом 15 хв. Для оцінки вмісту фенольних сполук 
у реакційні пробірки вносили 0,5 мл суперна-
танту, 8 мл дистильованої води та 0,5 мл реакти-
ву Фоліна, перемішували і через 3 хв додавали 
1 мл 10%-го карбонату натрію. Через 1 годину 
абсорбцію реакційної суміші вимірювали при 
725 нм (Bobo-García et al., 2015). Вміст феноль-
них сполук виражали у мкмоль галової кислоти 
на 1 г сирої речовини.

Перед визначенням вмісту антоціанів супер-
натант підкислювали HCl до кінцевої концен-
трації 1%. Поглинання визначали при 530 нм 
(Nogués, Baker, 2000). Результати виражені в 
умовних одиницях, як абсорбція у розрахунку 
на 1 г рослинного матеріалу.

Статистична обробка результатів
При визначенні впливу обробки насіння ГАМК 
та іншими амінокислотами на проростання на-
сіння і біомасу проростків кожна повторність 
складалася з 60 зернівок, а в кожному варіанті 
досліду було не менше 4-х повторень. Під час 
проведення біохімічних аналізів кожна наважка 
складалася щонайменше з 12 проростків, аналі-
зи проводили у 3–4-разовому повторенні.

Значимість відмінностей оцінювали за 
t-критерієм Ст’юдента при p ≤ 0,05, використо-
вуючи пакет статистичного аналізу Statistica, 
версія 10.0. На рисунках наведені середні вели-
чини та їхні стандартні похибки. При побудові 
теплової карти змін досліджуваних показників 
всі величини (разом для обох видів) попередньо 
нормували від 0 до 1.

Результати

Проростання зернівок і біомаса проростків
Праймінг зернівок ГАМК в концентраціях 0,2, 1 
і 5 мМ спричинював підвищення енергії проро-
стання і схожості насіння пшениці і тритикале 
(рис. 1, 2). Проте значиме при p ≤ 0,05 зростан-
ня цих показників спостерігали тільки при кон-
центрації ГАМК 1 мМ. Хоча ефекти 0,2 і 5,0 мМ 
ГАМК відзначалися на рівні стійкої тенденції 
(рис. 2А).

Праймінг насіння пшениці ГАМК в концен-
траціях 0,2 і 1,0 мМ посилював накопичення 
біомаси коренів проростків (рис. 2B). При під-
вищенні концентрації ГАМК до 5 мМ її ефекти 
зменшувалися. Також за обробки насіння ГАМК 
підвищувалася біомаса пагонів проростків пше-
ниці. Проте значимий при p ≤ 0,05 ефект спо-
стерігали тільки для концентрації 1 мМ. Такі 
зміни позначилися і на величинах загальної бі-
омаси проростків пшениці. Достовірно цей по-
казник зростав при використанні концентрацій 
0,2 і 1,0 мМ.

У проростків тритикале показники накопи-
чення біомаси коренів зростали за дії 1 і 5 мМ 
ГАМК (рис. 2B). Водночас зростання біомаси 
пагонів було достовірним лише для концентра-
ції ГАМК 1 мМ. Проте при порівнянні з контр-
олем величин біомаси цілих проростків ефек-
ти виявилися значимими при p ≤ 0,05 для всіх 
трьох досліджуваних концентрацій. Однак най-
більш помітний ефект спостерігали за концен-
трації 1 мМ.

У наступних серіях експериментів для дове-
дення специфічної дії ГАМК на проростання 
старих зернівок порівнювали вплив 1 мМ ГАМК 
з дією альфа-амінокислот — гліцину і валіну в 
такій самій концентрації. Праймінг зернівок 
пшениці і тритикале цими амінокислотами не 
призводив до суттєвих змін енергії проростан-
ня і схожості (рис. 3A). Так само обробка зерні-
вок гліцином і валіном істотно не впливала на 
накопичення біомаси коренів, пагонів і проро-
стків у цілому (рис. 3).

Генерація АФО і вміст МДА у пагонах проро-
стків пшениці і тритикале
Обробка насіння ГАМК спричинювала знижен-
ня генерації супероксидного аніон-радикала па-
гонами обох видів злаків (рис. 4А). Разом із цим 
під впливом ГАМК відзначалося зменшення 
вмісту гідроген пероксиду в пагонах проростків 
пшениці і тритикале (рис. 4B). Так само у про-
ростків пшениці і тритикале, вирощених із зер-
нівок, праймованих ГАМК, знижувався вміст 
продукту ПОЛ МДА (рис. 4C).

Активність антиоксидантних ферментів у 
пагонах проростків пшениці і тритикале
Праймінг зернівок ГАМК істотно не впливав 
на активність СОД у пагонах проростків пше-
ниці і тритикале, хоча при цьому відзначалася 
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Рис. 1. Проростання зернівок пшениці і тритикале через 48 год перебування на вологому папері
Fig. 1. Germination of wheat and triticale grains after 48 h on wet paper

Рис. 2. Концентраційна залежність впливу праймінгу ГАМК на енергію проростання, схожість насіння (A) та біома-
су органів проростків пшениці і тритикале (B). Зірочкою позначені достовірні при p ≤ 0,05 відмінності між показни-
ками контрольної та експериментальної груп
Fig. 2. Concentration dependence of the effect of GABA priming on germination energy, seed germination rates (A), and 
organ biomass of wheat and triticale seedlings (B). Asterisks indicate significant differences at p ≤ 0.05 between the control 
and experimental groups

AA BB
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тенденція до деякого зниження активності фер-
менту (рис. 5A). Водночас у пагонах проростків 
як пшениці, так і тритикале зафіксовано значне 
підвищення активності каталази (рис. 5B). Ак-
тивність іншого ферменту, задіяного у регуляції 
вмісту гідроген пероксиду — гваяколперокси-
дази, за обробки зернівок ГАМК в обох видів 
злаків залишалася без істотних змін (рис. 5C).

Вміст вторинних метаболітів у пагонах  
проростків пшениці і тритикале
Праймінг зернівок пшениці ГАМК спричи-
нював помітне підвищення загального вмісту 
фенольних сполук (рис. 6A). Водночас обробка 
зернівок ГАМК не позначилась на такому ж по-
казнику у тритикале.

Протилежний характер змін спостерігали 
при визначенні вмісту антоціанів у пагонах 
проростків за праймінгу зернівок 1 мМ ГАМК. 
Обробка насіння ГАМК не впливала на вміст 
антоціанів у пагонах проростків пшениці. Про-
те у проростках тритикале спостерігали істотне 
(майже вдвічі) збільшення вмісту антоціанів за 
обробки зернівок 1 мМ ГАМК (рис. 6B).

Обговорення

Отримані результати свідчать про те, що 
праймінг зернівок пшениці і тритикале, які 
мають знижені посівні якості через тривале 
зберігання за несприятливих умов, спричинює 
підвищення схожості та енергії проростан-
ня. Також у проростках, отриманих з насіння, 

праймованого ГАМК, спостерігалися вищі по-
рівняно з контролем (гідропраймінг) показники 
біомаси коренів і пагонів (рис. 1, 2, 7). Оскіль-
ки ефективними виявилися відносно високі 
концентрації ГАМК (оптимальна — 1 мМ), для 
доведення специфічності її дії ми порівнюва-
ли ефекти ГАМК під впливом праймування 
зернівок звичайними альфа-амінокислотами в 
L-формі — гліцином і валіном. Виявилося, що 
обидві ці амінокислоти істотно не впливали на 
проростання насіння та накопичення біомаси 
органами проростків пшениці і тритикале (рис. 
3). Таким чином, є підстави вважати, що ГАМК 
виявляє специфічний регуляторний ефект, не 
пов’язаний з її використанням при проростанні 
зернівок як додаткового джерела нітрогену.

Як уже зазначалося, однією з основних при-
чин зниження схожості насіння в часі (його 
старіння) є окиснювальні пошкодження ліпі-
дів біомембран і, як наслідок, порушення їхньої 
здатності виконувати відповідні функції. Це 
стосується і структури та функцій мембран мі-
тохондрій (Xia et al., 2020). Порушення функцій 
мембран, в яких локалізовані електрон-тран-
спортні ланцюги, додатково підвищує ймовір-
ність утворення АФО і розвитку окиснювально-
го стресу. Відомо, що ГАМК здатна зменшувати 
окиснювальні пошкодження в мітохондріях та 
інших клітинних структурах (Bouché et al., 2003; 
Kolupaev et al., 2024c). Водночас відомо, що по-
чаток проростання зернівок супроводжуєть-
ся посиленням утворення АФО (Kranner et 
al., 2010). При цьому обробка насіння різними 
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Рис. 3. Порівняння впливу праймінгу ГАМК і α-амінокислотами в концентраціях 1 мМ на енергію проростання (А) 
та біомасу органів проростків пшениці і тритикале (В). Зірочкою позначені достовірні при p ≤ 0,05 відмінності між 
показниками контрольної та експериментальної груп
Fig. 3. Comparison of the effect of priming with GABA and α-amino acids at 1 mM on germination energy (A) and organ 
biomass of wheat and triticale seedlings (B). Asterisks indicate significant differences at p ≤ 0.05 between the control and 
experimental groups
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Рис. 4. Генерація супероксидного аніон-радикала (A) , 
вміст гідроген пероксиду (B) і малонового діальдегіду 
(C) у пагонах проростків пшениці і тритикале. Зіроч-
кою позначені достовірні при p ≤ 0,05 відмінності між 
показниками контрольної та експериментальної груп
Fig. 4. Generation of superoxide anion radical (A), con-
tent of hydrogen peroxide (B) and malondialdehyde (C) in 
shoots of wheat seedlings and triticale. Asterisks indicate 
significant differences at p ≤ 0.05 between the control and 
experimental groups
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Рис. 5. Активність СОД (A) , каталази (B) і гваяколпе-
роксидази (C) у пагонах проростків пшениці і три-
тикале. Зірочкою позначені достовірні при p ≤ 0,05 
відмінності між показниками контрольної та експери-
ментальної груп
Fig. 5. Activity of SOD (A), catalase (B), and guaiacol pero-
xidase (C) in shoots of wheat and triticale seedlings. Aste
risks indicate significant differences at p ≤ 0.05 between the 
control and experimental groups
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сполуками з антиоксидантною активністю, зо-
крема глутатіоном, аскорбіновою кислотою, ме-
латоніном, може підвищувати життєздатність 
старого насіння (Xia et al., 2020; Kolupaev et al., 
2024a). Даних щодо впливу праймінгу ГАМК на 
проростання старого насіння поки що в літера-
турі замало. Водночас доведено, що попередній 
праймінг ГАМК насіння C. pepo значно пом'як-
шував негативний вплив наступного штучного 
старіння на жирнокислотний склад і накопичен-
ня проростками біомаси (Afshari, Seyyedi, 2020).

Однією з причин підвищення схожості і на-
копичення біомаси проростками під впливом 
ГАМК можна вважати зменшення інтенсивнос-
ті розвитку окиснювального стресу. Зокрема, у 
проростків пшениці і тритикале, отриманих з 
праймованого насіння, знижувалися величи-
ни генерації супероксидного аніон-радикала 
та вмісту гідроген пероксиду і МДА (рис. 4, 7). 
Це може бути пов'язане як зі зменшенням ге-
нерації АФО, так і з підвищенням активності 
антиоксидантних ферментів. Проте зниження 
вмісту O2

•¯ не супроводжувалося підвищен-
ням активності СОД (рис. 5, 7). Отже, можна 
припустити, що істотний внесок у знешкоджен-
ня супероксидниго аніон-радикала робили 
низькомолекулярні антиоксиданти, зокрема, 
вторинні метаболіти. У проростках пшениці 
в наших експериментах спостерігалося підви-
щення загальної кількості фенольних сполук, а 
у тритикале — вмісту однієї з груп флавоноїд-
них сполук — антоціанів (рис. 6, 7). Ці вторинні 
метаболіти можуть ефективно знешкоджува-
ти АФО, передусім їхні радикальні форми, в т. 

ч. і супероксидний аніон-радикал (Neill, Gould, 
2003). Таким чином, ймовірно, що під впливом 
ГАМК зменшувалось утворення супероксид-
ного аніон-радикала і водночас посилювало-
ся знешкодження низькомолекулярними ан-
тиоксидантами фенольної або поліфенольної 
природи. Проте зменшення вмісту гідроген пе-
роксиду в проростках пшениці і тритикале за 
обробки насіння ГАМК може бути зумовлено 
зростанням активності каталази (рис. 5, 7). При 
цьому активність гваколпероксидази у пагонах 
двох досліджуваних видів злаків за умов наших 
експериментів під впливом праймінгу насіння 
ГАМК не змінювалася. Відомо, що неспецифіч-
на пероксидаза (гваяколпероксидаза) може не 
тільки знешкоджувати АФО, а й брати участь 
в генерації супероксидного радикала і гідро-
ген пероксиду, тобто виявляти прооксидантні 
ефекти (Kolupaev, Karpets, 2014). Через це під-
вищення активності пероксидази не завжди є 
ознакою активації антиоксидантних процесів. 
Натомість каталаза ефективно виконує саме 
функції зі знешкодження високих концентрацій 
H2O2 (Scandalios, 1997).

З літератури відомі антиоксидантні власти-
вості ГАМК. Зокрема, досить давно в системі in 
vitro була показана її здатність ефективно зв’я-
зувати одну з найбільш агресивних АФО — гід-
роксильний радикал (Smirnoff, Cumbes, 1989), 
який знешкоджується тільки неферментатив-
ними антиоксидантами. Ще один механізм за-
побігання розвитку окиснювального стресу 
за обробки насіння ГАМК може бути зумовле-
ний активацією реакцій ГАМК-шунту. За умов 

AA BB

Рис. 6. Вміст фенольних сполук (A) і антоціанів (B) у пагонах проростків пшениці і тритикале. Зірочкою позначені 
достовірні при p ≤ 0,05 відмінності між показниками контрольної та експериментальної груп
Fig. 6. Content of phenolic compounds (A) and anthocyanins (B) in shoots of wheat and triticale seedlings. Asterisks indicate 
significant differences at p ≤ 0.05 between the control and experimental groups
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Рис. 7. Теплова карта змін ростових показників і стану антиоксидантної системи проростків пшениці і тритикале за 
дії 1 мМ ГАМК. Усі показники нормовані від 0 до 1
Fig. 7. Heat map of changes in growth parameters and the antioxidant system of wheat and triticale seedlings under the influ-
ence of 1 mM GABA. All values are normalized from 0 to 1

стресу може відбуватися інгібування циклу три-
карбонових кислот, що призводить до порушен-
ня дихання та накопичення АФО (Bouche et al., 
2003). Оскільки ГАМК-шунт здатний постачати 
відновники НАДН або сукцинат, він може ком-
пенсувати спричинювані стресом порушення 
в циклі трикарбонових кислот. Завдяки цьому 
ГАМК-шунт допомагає зберегти роботу дихаль-
ного ланцюга та запобігти надмірному утворен-
ню АФО під час стресу (Kolupaev et al., 2024c).

У нашій роботі ми зосередили увагу на ролі 
ГАМК у підтриманні про-/антиоксидантної рів-
новаги при проростанні старих зернівок злаків. 
Безумовно, це не єдиний шлях впливу ГАМК на 
проростання зернівок. Ще однією вагомою скла-
довою впливу ГАМК на проростання зернівок 
може бути посилення під її впливом експресії 

генів і активності α-амілази, що показано на при-
кладі зернівок ячменю (Sheng et al., 2018). Такий 
ефект може сприяти активнішому залученню 
запасних вуглеводів зернівок у метаболічні про-
цеси, що активуються при проростанні насіння.

Проростання зернівок істотно залежить від 
синтезу ендогенної ГАМК. Відомо, що чинники, 
які сприяють підвищенню проростання насіння 
(наприклад, вплив гідропраймінгу та ультразву-
ку), можуть посилювати активність та експре-
сію гена глутаматдекарбоксилази і, як наслідок, 
накопичення ендогенної ГАМК (Samarah Nezar 
et al., 2023). Підвищення схожості насіння тома-
тів, спричинюване обробкою вуглецевими на-
новолокнами, супроводжувалось збільшенням 
вмісту ендогенної ГАМК та підвищенням актив-
ності ферментів її синтезу (Alquraan et al., 2021). 
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Також повідомляється, що і процес проростан-
ня насіння за звичайних умов супроводжується 
зростанням вмісту ГАМК (Baranzelli et al., 2018). 
Водночас зафіксовано підвищення вмісту ендо-
генної ГАМК у насінні кукурудзи, ячменю, тома-
тів, білої конюшини за праймінгу ГАМК (Kumar 
et al., 2021). Не виключено, що відносно пролон-
говані ефекти екзогенної обробки ГАМК пов’я-
зані саме з активацією її ендогенного синтезу. 
Підвищення вмісту ендогенної ГАМК за впливу 
теплового стресу у поєднанні з дією екзогенної 
ГАМК показано також у сочевиці (Lens culinaris 
Medik.) (Bhardwaj et al., 2021). Зрештою, можливі 
причини позитивного ефекту праймінгу насіння 
різними сполуками, що впливають на редокс-го-
меостаз, включно з ГАМК можна розглядати 
і з позицій епігенетичних і транскриптомних 
змін, які здатні зумовлювати збереження так 
званої "стресової пам’яті" (Liu et al., 2022; Gelaw, 
Sanan-Mishra, 2024) та пом’якшувати наслідки 
окиснювального стресу при проростанні зер-
нівок за рахунок швидшої активації стрес-про-
текторних систем. Проте участь цих процесів 
в реалізації впливу праймінгу ГАМК на проро-
стання старих зернівок злаків може бути з’ясо-
вана лише у спеціальних дослідженнях.

Отже, праймінг насіння ГАМК напевно спри-
чинює активацію широкого спектра фізіоло-
го-біохімічних процесів, які розвиваються в часі, 
зокрема: посилення ГАМК-шунту в мітохон-
дріях, що сприяє підтриманню редокс-гоме-
остазу і процесів генерації відновників; синтез 
окремих низькомолекулярних антиоксидантів 
та експресії генів антиоксидантних ферментів, 
а також викликає гідроліз запасних полімерів 
у зернівках. Як відомо, процеси проростання 
зернівок супроводжується істотними змінами 
гормонального балансу. Так, необхідна для про-
ростання зародка активація клітинного циклу 
індукується підвищеним вмістом етилену і гібе-
релінів та зменшенням вмісту абсцизової кис-
лоти (Kepczynski et al., 2017). Вплив ГАМК на ці 
процеси при проростанні насіння дотепер не до-
сліджений. Водночас дані про складні перехрес-
ні зв’язки між ГАМК і основними фітогормона-
ми інтенсивно накопичуються (Xu et al., 2021). 
Зокрема, виявлено ефект антагонізму між ГАМК 
і абсцизовою кислотою при регуляції ними ста-
ну продихів (Xu et al., 2021). Цілком ймовірно, 
що вплив ГАМК на проростання насіння також 
включає в себе функціональну взаємодію ГАМК 

з ключовими гормонами, задіяними у регуляції 
цього процесу. Це питання виходить за рамки 
експериментального матеріалу, отриманого в 
даній роботі, але може бути перспективним на-
прямом подальших досліджень.

Висновки

Праймінг старих зернівок пшениці і тритикале 
ГАМК істотно підвищував енергію проростання, 
схожість насіння та ріст проростків. Однією 
з причин підвищення схожості насіння 
досліджуваних злаків під впливом ГАМК може 
бути пом'якшення окиснювального стресу, 
що супроводжує проростання. На це вказує 
зменшення генерації супероксидного аніон-
радикала та вмісту пероксиду водню і МДА у 
проростках. Ймовірно, цей ефект зумовлений 
менш інтенсивним стохастичним утворенням 
АФО за обробки ГАМК та посиленням 
під її впливом функціонування окремих 
складових антиоксидантної системи, зокрема, 
підвищенням активності каталази у обох 
видів злаків, зростанням загального вмісту 
фенольних речовин у пшениці і антоціанів 
у тритикале. Отже, праймінг зернівок злаків 
ГАМК може бути ефективним біотехнологічним 
прийомом для посилення їх проростання.
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Abstract. During storage, elevated temperature and humidity cause accelerated aging and deterioration of seeds of various 
plant species, including important cultivated cereals, such as wheat and triticale. Germination of old seeds can be facilitated 
by seed priming with physiologically active substances that correct the pro/antioxidant balance and reduce the development 
of oxidative stress. Gamma-aminobutyric acid (GABA) is a regulatory compound with direct and indirect antioxidant ef-
fects. However, its effect on the germination of grains of cereals with low germination has not been extensively studied. The 
objective of this study was to examine the impact of GABA priming on the germination of aged grains of winter bread wheat 
(Triticum aestivum ‘Scorpion’) and winter triticale (×Triticosecale ‘Raritet’). the extent of oxidative stress and the state of the 
antioxidant system in seedlings. The results indicated that a three-hour treatment of grains with GABA at the optimal con-
centration (1 mM) resulted in a significant (18–21%) increase in germination energy and seed germination rate, as well as an 
increase in the biomass of shoots and roots of seedlings of both species. Concomitantly, the influence of GABA resulted in a 
reduction in oxidative stress markers, including the generation of superoxide anion radicals, hydrogen peroxide content, and 
the product of lipid peroxidation malondialdehyde. In wheat seedlings, the total content of phenolic compounds increased, 
while in triticale seedlings, the content of anthocyanins increased almost twofold. In seedlings derived from GABA-primed 
grains, catalase activity was also significantly elevated in the absence of notable alterations in superoxide dismutase and pero-
xidase activity. It was postulated that GABA priming is a promising approach for enhancing the germination of cereal seeds 
with diminished sowing quality.

Keywords: antioxidant system, gamma-aminobutyric acid, oxidative stress, priming, seed aging, seed germination, 
×Triticosecale, Triticum aestivum 


