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ПЕРЕЛІК УМОВНИХ СКОРОЧЕНЬ 

6-БАП 6-бензиламинопурин 

АБК абсцизова кислота 

ВЖК вища жирна кислота 

ГК3 гіберелова кислота 

ГОСТ державний стандарт 

ДАВ донорно-акцепторні відносини 

ДАС донорно-акцепторна система 

ІОК індолілоцтова кислота 

РУБІСКО рибулозобісфосфаткарбоксилаза 

ССС хлорхолінхлорид 

ФАР фізіологічно активна радіація 

ФС фотосистема 

AtGA3ox1 arabidopsis thaliana gibberellin 3 beta-

hydroxylase 1 

UV ultra-violet 

BZR1/BES1 brassinazole-resistant 1 / bri1-EMS-

suppressor1 

COP1 constitutive photomorphogenic-1 

DELLA білок-репресор синтезу гібереліну (aspartic 

acid–glutamic acid–leucine–leucine–alanine) 

HY5 elongated hypocotyl5 

NPQ non-photochemical quenching 

PIF phytochrome interacting factor 

SAR shade avoidance reaction 

UVR8 ultra-violet-B resistance 8 
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ВСТУП 

Регуляція донорно-акцепторних відносин (source-sink) рослин дозволяє 

оптимізувати швидкість росту, перерозподіляти потоки асимілятів на 

потреби формування і росту органів рослин, підвищувати урожайність 

сільськогосподарських культур [20, 256]. 

Найбільш вивченим сьогодні є функціонування цих відносин в межах 

взаємодії фотосинтезу (донор) та процесів вегетативного росту (акцептор 

асимілятів) [20, 184, 278]. Під асимілятами мають на увазі різні сполуки 

вуглецю, асимільованого рослиною у процесі фотосинтезу, в першу чергу 

транспортні та запасні форми вуглеводів, які є основою енергетичних і 

метаболічних процесів, а також «будівельним матеріалом» у процесах росту і 

розвитку на всіх рівнях організації рослинного організму [20]. Надлишок 

асимілятів може відкладатися не лише у вигляді крохмалю, білків і жирів, а й 

частково у вигляді структурних полісахаридів, що входять до складу 

клітинних стінок тощо [44]. Запасні речовини різних типів відіграють роль 

буфера між фотосинтезом як донором асимілятів і ростом вегетативних, 

запасаючих та репродуктивних органів як акцептором асимілятів. 

Разом з тим, практично нерозробленими залишаються питання 

функціонування системи «source-sink» в гетеротрофну фазу розвитку 

рослини – період проростання насіння. Маловідомими є також особливості 

використання депонованих в органах запасу речовин різної хімічної будови 

та елементів живлення на потреби органогенезу [198, 259]. 

Одним з найважливіших зовнішніх чинників, які суттєво впливають на 

морфогенез, є світло. Здатність переключатися зі скотоморфогенетичного до 

фотоморфогенетичного розвитку є суттєвою для виживання проростка. 

Центральним для цього механізму є система фоторецепторів (фітохромів, 

кріптохромів і фототропіну), що регулюють вмикання програми 

фотоморфогенезу [306]. Фоторецепторні білки рослин, такі як фітохроми (до 

5 різних типів з частково різними функціями), кріптохроми (2 типи), 

фототропіни (2 типи) та UVR8 сприяють передачі сигналу, утворюючи 
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складну мережу. При цьому збудження одного фоторецептора може 

посилювати або гальмувати дію іншого [171]. 

Відомо, що фоторецептори опосередковують реакцію на світло, 

змінюючи швидкість росту проростків при переході від скотоморфогенезу до 

фотоморфогенезу [183, 191]. Рослини, які проростають в цілковитій темряві, 

розвиваються за програмою скотоморфогенезу, що характеризується 

видовженням епікотиля або гіпокотиля, утворенням гіпокотильної петлі, 

пожовтінням сім’ядоль та формуванням гофрованих перших листків, 

зменшенням кількості листя у подальшому [146, 222]. При цьому однодольні 

та дводольні рослини розрізняються морфологією проростків, які 

вирощуються на світлі та в темряві. У однодольних рослин в процесі 

етіоляції розтягуються у довжину як осьові органи, так і листки. У 

дводольних рослин розтягуються лише міжвузля стебла (гіпокотиль, 

епікотиль), а первинні листки та сім’ядолі змінюються мало [94]. Разом з тим 

інші особливості морфогенезу, специфіка використання різних типів 

резервних речовин насіння, особливості формування пігментного апарату 

рослини у однодольних та дводольних рослин в темряві та за умов освітлення 

залишаються маловідомими. 

На сьогодні відомо, що світло може модифікувати ріст і морфогенез 

рослин через перебудову гормонального комплексу, що є механізмом впливу 

на донорно-акцепторну систему [127, 213, 309]. Початкові етапи 

фотоморфогенезу супроводжуються активними метаболічними змінами, 

фітохромною модифікацією гормонального статусу проростків, 

розпочинається транспортування та утворення градієнтів фітогормонів, 

зокрема, гіберелінів в рослині, а також змінюється інтенсивність утворення 

природних інгібіторів [133, 224]. Змін на світлі зазнає біосинтез етилену в 

тканинах, що сприяє остаточному морфогенезу та фізіологічному розвитку 

[81, 133]. Сучасні результати генетичного аналізу мутацій гіберелінів і 

фітохромів свідчать про взаємодію між сигнальними системами за певних 
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фізіологічних умов, хоча окремі онтогенетичні стадії розвитку, наприклад, 

цвітіння, контролюються незалежно обома системами [103, 303]. 

На поверхні ґрунту світло починає діяти як основний екзогенний агент, 

що пригнічує активність головного білка-супресора фотоморфогенезу COP1, 

що синтезується в нуклеарному просторі та може бути інактивованим 

позаклітинно, а також інших регуляторів транскрипції, які забезпечують 

реалізацію сигналів гібереліну (DELLA) та брасиностероїдів (BZR1 / BES1). 

Також активуються транс-фактори, наприклад, HY5, що ініціюють перехід до 

автотрофного живлення [95, 181]. Оскільки фітогормони включені в систему 

трансдукції світлового сигналу, багато з регульованих світлом реакцій 

розвитку рослин знаходяться під їхнім впливом [173, 175]. 

Відомо, що зміни в інтенсивності росту різних органів проростка за 

умов фото- і скотоморфогенезу супроводжуються відмінностями 

інтенсивності використання депонованих у органах запасу резервних 

речовин, внаслідок чого змінюється ступінь напруження між активністю 

донора і акцептора. В окремих роботах наведені дані, які свідчать про 

можливість регуляції швидкості утилізації резервних сполук на потреби 

росту і розвитку зовнішніми і внутрішніми чинниками [204, 213]. 

Разом з тим, інші морфологічні та біохімічні особливості ското- та 

фотоморфогенетичних проростків однодольних та дводольних рослин 

вивчено недостатньо. Відомо, що процеси росту та реутилізації сполук в 

період проростання реалізуються за участі гіберелінів [156, 263]. При цьому 

практично відсутні роботи, в яких вивчали комбінований вплив екзогенної 

обробки гібереліновими і антигібереліновими препаратами на морфогенез, 

перерозподіл резервних речовин між органами проростка та функціонування 

донорно-акцепторних відносин в системі «депо асимілятів – ріст» рослин у 

гетеротрофну фазу росту за наявності або відсутності світла. Відсутні 

дослідження, що дали б змогу встановити та порівняти інтенсивність 

використання депонованих резервних сполук в сім’ядолях дводольних та 
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однодольних: білків, ліпідів та вуглеводів, а також особливості перебудови їх 

пігментного апарату за дії регуляторів росту. 

Враховуючи морфологічні особливості, відмінності фото- та 

скотоморфогенезу однодольних та дводольних рослин, є доцільним вивчення 

донорно-акцепторних відносин на культурах кінських бобів та кукурудзи, як 

типових представників дводольних та однодольних рослин. 

Відомо, що застосування фітогормонів та синтетичних регуляторів 

росту дозволяє штучно змінювати морфогенез, активність ростових і 

фотосинтетичних процесів, регулювати інтенсивність використання 

резервних речовин насінини [26, 88]. На нашу думку, застосування 

препаратів з протилежним механізмом дії на активність проростання дає 

можливість штучно змоделювати різний ступінь напруження донорно-

акцепторних відносин у рослині і встановити, через які морфологічні, 

анатомічні та фізіологічні зміни відбувається перерозподіл потоків 

асимілятів між органами проростка. У літературі відсутні дані щодо 

порівняльного впливу гібереліну та антигіберелінового препаратів 

(ретардантів) на морфогенез, особливості гісто- та органогенезу, формування 

та функціонування фотосинтетичного апарату, перерозподіл асимілятів та 

елементів мінерального живлення проростків за умов фото- та 

скотоморфогенезу. У зв’язку з цим доцільним є поглиблене вивчення цього 

питання. 
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РОЗДІЛ 1.ОГЛЯД ЛІТЕРАТУРИ 

1.1. Функціонування донорно-акцепторної системи за дії зовнішніх 

факторів та регуляторів росту 

Відповідно до сучасного уявлення, вищі рослини являють собою єдину 

донорно-акцепторну систему, що значною мірою залежить від генетичних 

програм розвитку [18]. Сьогодні концепція охоплює різні рівні організації 

рослинного організму – від тканинного до організмового. Координація 

потоків пластичних речовин між донором та акцептором здебільшого 

відбувається завдяки системі регуляторних сигналів, якими можуть бути 

насамперед власне асиміляти, фітогормони та інші сигнальні молекули [20]. 

Для регуляції донорно-акцепторних відносин культурних рослин 

користуються як генетичними, так і технологічними шляхами, що працюють 

у комплексі, доповнюючи один одного. Вони дають змогу зменшити 

кількість добрив, необхідних для отримання одиниці рослинної продукції, 

знизити її собівартість та ослабити негативний тиск на довкілля [114, 185]. 

Регуляцію донорно-акцепторних відносин розглядають як найвищий 

рівень у ієрархії процесів, що забезпечують функціонування рослини як 

цілісної системи [26, 35, 42]. Вважають, що еволюційною передумовою 

виникнення донорно-акцепторної системи є формування судинної системи, 

що забезпечує не лише вертикальне положення рослини в просторі, але й 

провідну, механічну та запасаючу функції [116, 298]. 

Встановлення ключових особливостей донорно-акцепторних відносин 

має важливе значення для з'ясування процесів росту культур, їх адаптації та 

подолання екологічних обмежень [121, 137]. Зокрема, для видів Salix spp. 

була розроблена модель оптимізації балансу між донором (фотосинтез) та 

акцептором (морфогенез), що зумовила підвищення продуктивності 

широколистих сортів на 20%, а вузьколистих – на 47% [106]. Доведено, що 

регуляція донорно-акцепторних відносин шляхом створення умов 

температурного стресу також мала позитивний вплив на продуктивність 

культури болгарського перцю, сприяючи збільшенню кількості квітів на 
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рослині (на 65%) на етапі бутонізації, а також розмірів клітин мезокарпію та 

їх частки відносно маси плодів [122]. При цьому, варто врахувати, що 

атрагувальна сила органів залежить насамперед від кількості клітин, а не їх 

розмірів [20]. Ймовірно, що підвищення продуктивності культур пов’язане з 

підвищенням інтенсивності фотодихання за умов стресу, що на противагу 

темновому диханню, не веде до втрат асимільованих вуглеводів [19, 167]. 

Підвищення врожайності та стійкості в стресових умовах є 

першочерговою метою вирощування таких сільськогосподарських культур як 

пшениця (Triticum spp.) [18] та рис (Orýza spp.) [88, 130, 244]. Встановлено, 

що висока температура мала негативний вплив на продуктивність пшениці на 

стадії запилення та наливу колосу, гальмуючи активність акцепторної сфери 

(sink), а саме процес формування зерна [77, 78]. Встановлені особливості 

функціонування ДАС є ефективним механізмом перерозподілу асимілятів 

між органами протягом онтогенезу з метою покращення продуктивності 

[245]. 

Відповідно до сучасних уявлень основні поняття концепції «source» та 

«sink» можуть бути застосовані не лише до конкретних органів, але й до 

процесів. Відомо, що реалізація донорно-акцепторних відносин може 

відбуватися в різних системах: фотосинтез – ріст, депо асимілятів – ріст, 

макро- і мікросимбіонти – процеси симбіотичної азотфіксації. Відповідно до 

цього, традиційно виділяють атрагувальні центри, які відрізняються 

характером активності: точки росту, місця відкладання речовин у запас та 

місця активного метаболізму [35]. 

1.1.1.Функціонування системи «фотосинтез – ріст» з точки зору 

концепції донорно-акцепторних відносин 

Оскільки світло є одним з найважливіших зовнішніх чинників, які 

суттєво впливають на морфогенез, основну увагу досліджень ДАВ 

зосереджено на процесах функціонування системи «фотосинтез-ріст». 

Першому процесу відводиться роль продуцента асимілятів, другому – роль 

споживача асимілятів. Під асимілятом розуміють речовину, що утворилась в 
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результаті фотосинтезу – первинну органічну сполуку [17]. Кількість 

асимілятів прямо пропорційна фотосинтетичній активності, що визначається 

ферментативним потенціалом хлоропластів, площею асимілюючого органу 

та продуктивністю процесу. Це підтверджують сучасні дослідження впливу 

гібереліну на показники площі листка відносно маси сухої речовини стебла 

та листя малини, де їхнє співвідношення суттєво зменшувалося. Окрім цього, 

функціонування листкового апарату суттєво впливало на продуктивність 

рослини, де, крім процесів росту, потужним акцептором асимілятів є процеси 

карпогенезу [26]. 

Визначальним фактором ефективності функціонування донора є 

характер мезоструктурної організації листка, а саме товщина листків, об’єм 

стовпчастої паренхіми, лінійні розміри губчастої паренхіми листка та вміст 

хлорофілу в тканинах, що визначає ефективність використання енергії 

фотонів та їх поглинання [28, 36]. Встановлено, що характерною особливістю 

найбільш високопродуктивних культур є насиченість асимілюючих тканин 

пігментами [11, 136]. 

Відомо, що обробка рослин ретардантами сприяє підвищенню 

інтенсивності фотосинтезу на одиницю площі листкової поверхні, що 

відбувається переважно за рахунок збільшення питомої поверхневої 

щільності листка при одночасному зменшенні площі листкової пластинки 

[130]. Така позитивна кореляція пояснюється збільшенням кількості 

структурних елементів, при безпосередній участі яких здійснюється 

асиміляція СО2 [58, 75]. 

Реорганізація листкового апарату, оптимізація анатомо-морфологічної 

будови хлоренхіми та зміни показників хлорофільного індексу ведуть до 

підвищення значень чистої продуктивності фотосинтезу, що підтверджено 

експериментальними дослідженнями функціонування «донора» на прикладі 

ряду культур: картоплі [64], цукрового буряка [73], ріпаку [56], рису [164], 

соняшнику [57], конопель [173], льону олійного [67], арахісу [273], маку 

олійного [43], сої [9]. 
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Встановлено, що інтенсивність фотодихання визначає стійкість 

фотосинтетичного апарату до фотоінгібування при зниженні асиміляції СО2. 

Внаслідок пригнічення асиміляції вуглекислого газу на яскравому світлі 

відбувається фотоінгібування ФС ІІ. Встановлено, що у рослин пшениці, 

високі показники інтенсивності фотодихання сприяли збереженню 

активності фотосинтетичного апарату завдяки змінам гліколатного 

метаболізму, які посилюють декарбоксилування його інтермедіатів і втрати 

асимільованого вуглецю [18]. Фотодихання як акцептор електронів зменшує 

фотоінгібування, підтримуючи також активність лінійного транспорту 

електронів у хлоропластах [11, 19], що сприяє збереженню високої 

продуктивності в генеративний період. Також пригнічення фотосинтезу може 

відбуватися за рахунок надлишку асимілятів. Оскільки процеси росту 

пов’язані з процесами метаболізму, перерозподілом пластичних речовин, 

енергетичними перетвореннями, необхідно враховувати усі механізми 

покращення фотосинтетичної асиміляції [18], що дозволяють не лише 

здійснювати переорієнтацію потоків асимілятів, але й ефективно їх 

використовувати, попереджаючи утворення їх надлишку. 

Дослідження останніх років свідчать про те, що зміни у донорно-

акцепторній системі рослини, викликані шляхом хірургічного видалення 

частини акцептора пригнічують фотосинтез, збільшуючи конкуренцію 

акцепторів за асиміляти [259]. Протягом експерименту, що передбачав 

обробку олійних пальм (Elaeis guineensis Jacq.) сумішшю неорганічних 

добрив або часткову дефоліацію вдалося вплинути на перерозподіл 

асимілятів в системі «донор-акцептор». Суттєво змінювалися атрагувальні 

властивості органів: збільшилася кількість квітів у суцвітті, кількість плодів, 

що отримували з одного суцвіття, кількість олії у сухому матеріалі кожного 

плоду. Зміна у співвідношенні між «пропозицією» джерела та зростаючим 

«попитом» на вуглеводи в органах була підтверджена зменшенням опадання 

квітів завдяки зниженню запиту на поживні речовини вегетативними 

органами [256]. Іншими дослідниками встановлено, що оптимізація 
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вирощування озимого ріпаку майже повністю залежить від доступності 

ресурсів, необхідних для формування насіння протягом репродуктивної фази 

розвитку та забезпечується посиленням галуження бічних пагонів, що є 

додатковими акцепторами асимілятів [179]. 

Основним механізмом регуляції морфогенезу та відносин між донором 

та акцептором є фітогормони, зокрема гібереліни. Гібереліни – це велика 

групи дитерпеноїдів, що синтезуються з ент-каурену та є похідними ент-

гіберелана. Ця група фітогормонів є найбільш ефективною та найбільш 

досліджуваною в межах концепції донорно-акцепторних відносин, що 

пов’язано з їх широким спектром дії на рослину. 

Відомо, що гібереліни стимулюють апікальне домінування, 

розтягування органів та міжвузлів, диференціацію клітин, а також процеси 

проростання [165]. 

Існують дані, що свідчать про вплив гіберелінів на донорно-акцепторну 

систему за рахунок активізації фотосинтетичних ферментів, збільшення 

площі листка, що значно покращує поглинання ФАР. Встановлено суттєвий 

вплив гіберелінів на інтенсивність вуглеводного обміну, активність 

РУБІСКО, амілази та інвертази, ефективність використання поживних 

речовин. Таким чином, гібереліни мають здатність стимулювати активність 

акцептора, що залежить від концентрації цукрів у флоемі, а також 

формування градієнту концентрації у напрямку до акцепторів. У якості таких 

акцепторів насамперед виступають процеси формування квітів та плодів. 

Характерною особливістю впливу активних форм гіберелінів є 

формування більших квітів та плодів, однак кількість їх на рослині значно 

зменшується [165]. Наприклад, відомо про можливість стимуляції 

накопичення цукрів у плодах ряду сільськогосподарських культур: 

конюшини [187], томатів [112, 204], перцю солодкого [199, 201]. 

Однак, сьогодні у якості фактору впливу на рослину при вивченні 

закономірностей функціонування ДАС замість розповсюджених хірургічних 

способів змін співвідношення потужностей «джерела» і «стоку» 
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(стерилізація, дефоліація, деризоїдація) або введення гормонів, 

використовують більш перспективні, альтернативні способи зниження 

активності ростових центрів без створення умов додаткового стресу на 

організм [82, 309]. 

Одним з досить ефективних методів є застосування антгіберелінових 

препаратів – ретардантів. Зокрема, достатньо інформативним вважають 

підхід «від протилежного» – обробка рослин інгібіторами дії тих чи інших 

фітогормонів (ретардантами) з наступним вивченням ролі ендогенного 

гормонального комплексу, регуляції фотосинтетичної і ростової активності 

[27, 329]. 

На сучасному етапі ретардантні властивості встановлені для п’яти груп 

сполук, які відрізняються хімічною будовою, однак проявляють чітку 

антигіберелінову дію: гідразидпохідні препарати; тріазолпохідні препарати; 

четвертинні амонієві (онієві) сполуки; ізобутирати; етиленпродуценти [28, 

129]. Основною фізіологічною дією ретардантів є гальмування лінійного 

росту рослин, пригнічення апікального домінування, посилення галуження 

стебла, утворення більшої кількості квітів та плодів, що стимулює також 

фотосинтетичні процеси [27, 31]. 

Встановлено, що за дії триазолпохідного ретарданту паклобутразолу 

затримка росту ріпаку озимого супроводжувалася суттєвим посиленням 

галуження стебла і утворенням додаткових гілочок першого порядку, 

збільшенням кількості стручків на рослині та насінин в стручку [53]. 

Уповільнення росту стебла ріпаку озимого під впливом ретарданту 

призводило до перерозподілу асимілятів у бік формування плодів та насіння 

зі збільшеною кількістю олії [56]. Таким чином, внаслідок пригнічення 

активності апікальних меристем відбувається перерозподіл пластичних 

речовин на потреби більш пріоритетних процесів, розвитку органів [199]. 

Також, завдяки позакореневому внесенню регуляторів росту та змін в системі 

донорно-акцепторних відносин вдалося подолати низьку продуктивність та 

якість насіння кунжуту індійського (Sesamum indicum L.) [304], гірчиці [110] 
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та соняшнику [138]. Застосування регуляторів росту антигіберелінової дії 

паклобутразолу та метконазолу було сприятливим для культури манго [254], 

етефону для винограду [105, 123]. 

В літературі представлена різноманітна інформація щодо особливостей 

процесів фотосинтезу та дихання під впливом ретардантів [203, 259]. 

Встановлено, що ретарданти сприяють продовженню життя листків, 

скорочуючи витрати асимілятів на новоутворення листків, а надлишок 

пластичних речовин використовується на накопичення маси господарсько 

цінних органів [279]. У період інтенсивного росту обробка регуляторами 

антигіберелінової дії призводила до зменшення індексу листкової поверхні і 

утворення біомаси надземної частини у картоплі [51, 55, 61, 135], цукрового 

буряку [73, 279, 289] та озимого ріпаку, що частково компенсувалося 

перебудовою асиміляційного апарату листків – потовщення листків за 

рахунок розростання стовпчастої паренхіми, яка є основною 

фотосинтезуючою тканиною листка [53]. 

Сьогодні залишається недостатньо вивченим питання особливостей 

впливу ретардантів на маргінальні меристеми, функціонування яких визначає 

розміри і форму листка і, відповідно, загальну площу асиміляційної поверхні 

рослини, що не дає можливості розробити загальну схему механізму дії 

ретардантів [46]. Дослідження показали, що під впливом ретардантів 

відбувалося зменшення площі і маси листкових пластинок без зменшення 

розмірів клітин мезофілу. Вважають, що це пов’язане зі зменшенням частоти 

антиклинальних поділів і загальним інгібуванням активності маргінальних 

меристем, внаслідок чого відбувається зменшення сухої маси органів [26, 73]. 

Також відомо, що застосування триазолпохідного препарату паклобутразолу 

для обробки рослин кеш’ю дозволило покращити асиміляційні показники та 

вміст хлорофілу [242, 301]. 

Відомо, що завдяки застосуванню тебуконазолу з метою зменшення 

витрат асимілятів на ріст вегетативних органів у пасльонових вдалося 

досягти суттєвої перебудови мезоструктури листків, їх потовщення за 
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рахунок розростання хлоренхіми, збільшення об’єму клітин стовпчастої 

паренхіми та лінійних розмірів клітин губчастої паренхіми у період 

плодоношення перцю [50] та томатів [32, 79]. Разом з тим, підвищувалася 

питома поверхнева щільність листків, суттєво зростав вміст хлорофілів та 

вміст азоту (у першу чергу білкового) порівняно з контролем та варіантом 

обробки гібереліном. Внаслідок дії ретарданту суттєво підвищувалась 

активність «source» (листків) у перцю та томатів, покращувалися показники 

чистої продуктивності фотосинтезу [32, 92]. 

Характерно, що за дії інгібіторів росту масова частка плодів зростає 

(акцепторна сфера рослини під час плодоношення) та, разом з тим, 

збільшується масова частка джерела асимілятів, переважно внаслідок 

оптимізації мезоструктури. Натомість формування більшої площі листкової 

поверхні є основним шляхом підвищення ефективності функціонування 

донора за обробки стимуляторами росту [260]. 

Встановлено, що обробка трептолемом мала суттєвий вплив на ростові 

процеси, мезоструктуру листків, перерозподіл асимілятів та мінеральних 

елементів між органами маку олійного (Papaver somniferum L.) [25]. 

Внаслідок перебудови ДАВ спостерігали посилення морфогенезу на початку 

вегетації: утворення більшої кількості листків та збільшення їх поверхні, 

оптимізацію мезоструктури листків, підвищення рівня депонованих у 

вегетативних органах запасу вуглеводів. Формування більш потужної 

акцепторної сфери сприяло галуженню стебла і, відповідно, закладанням 

більшої кількості плодів в другу половину вегетації, зумовлюючи більш 

інтенсивний потік неструктурних вуглеводів, азотовмісних сполук та 

елементів живлення у напрямку до насіння [43, 44]. 

Згідно концепції «source-sink» запасні речовини різних типів відіграють 

роль буфера між фотосинтезом та ростом вегетативних, запасаючих та 

репродуктивних органів, що певною мірою визначає залежність ростових 

процесів від фотосинтезу, а також, навпаки – фотосинтезу від росту [58, 70, 

85, 245]. 
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Доведено, що підвищення вмісту цукрів в листковій пластинці 

супроводжується посиленням активності фотодихання відносно фотосинтезу 

[17]. Відомо, що зниження інтенсивності асиміляції у винограду зменшувала 

відтік асимілятів з листка (донора) до грона, підвищуючи їх накопичення в 

стеблі та корені [196, 316]. Таким чином, формування та ріст плодів 

відбуваються за рахунок часткової реутилізації вуглеводів із вегетативних 

органів рослини на процеси карпогенезу [54, 186], формування коренеплодів 

[73], інших господарсько цінних органів рослин [298]. 

Загальновідомим є той факт, що основною групою асимілятів рослин є 

вуглеводи, такі як крохмаль. Полісахарид відіграє подвійну роль у розподілі 

вуглецю. Вивільняючи запаси вуглеводів для росту та розвитку, крохмаль 

виконує фунцію джерела, а в насінні та бульбах – функцію стоку або депо, 

що за потреби сприяє забезпеченю генеративних органів енергією. Тобто, 

біологічна роль крохмалю змінюється залежно від онтогенетичного періоду 

та у відповідь на екзогенний вплив [155, 160]. 

Синтез та гідроліз крохмалю регулює вміст вільних цукрів. Оскільки 

тривалий термін експлуатації листя дозволяє рослині підтримувати 

вегетативний ріст довше, це призводить до збільшення атругувальних 

властивостей «стоку» [218, 234]. Виявлено, що крохмаль накопичується 

повільніше в цибулинах собачого зубу американського (Erythronium 

americanum Ker Gawl.) завдяки розщепленю сахарози, що призводить до 

збільшення пропускної здатності клітин: відбувається швидке накопичення 

крохмалю – зменшується ємність «sink» [147, 234]. Накопичення вуглеводу 

спричиняє зниження активності фруктозо-1,6-бісфосфатази в цибулині та 

зменшення обсягів використання гліцеральдегід-3-фосфату в листі, що 

спричиняє індукцію його старіння [311]. 

Висловлено думку, що регуляція ключових механізмів ДАВ 

відбувається переважно за рахунок оптимізації та регуляції виділення 

вуглеводів, що є ключовим для багатьох ознак урожаю 

сільськогосподарських культур [271, 274]. 
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У пшениці депонування резервних речовин у стеблі відіграє подвійну 

роль – тимчасового запасання асимілятів для їх подальшого використання 

при наповненні колоса, а також роль альтернативного акцептора, чия 

атрагувальна здатність стимулює активність фотосинтетичного апарату ще 

до появи зернівок. При цьому, у нових сортів колос має значно вищу 

атрагувальну здатність ніж у старих сортів пшениці [288]. Аналогічні дані, 

що свідчать про можливість тимчасової депонації вуглеводів у пагонах 

отримані для аґрусу за обробки тебуконазолом [31]. 

Існують дані, що свідчать про залежність фунціовання ДАВ від 

індивідуальних особливостей культури. Зокрема, врожайність пшениці 

(Triticum aestivum L.), зернівка якої формується здебільшого при наявності 

насиченого джерела асимілятів, в основному обмежується умовами 

вирощування або комбінацією фенотипових властивостей [13, 193, 330]. Це 

дає змогу зробити висновок про те, що різноманітні види відрізняються 

чутливістю до обмеження ресурсів залежно від стадії онтогенезу. Зокрема, 

обмеження ресурсів «source» у рослин сої (Glycine max (L.) Merr.) викликає 

суттєве погрішення процесу формування бобів [109]. Аналогічні результати 

були отримані для кукурудзи (Zea mays L.), однак, потрібно зазначити, що її 

реакція на зміни у донорному потенціалі була менш вираженою [121, 139]. 

Таким чином, трофічне забезпечення рослин при штучному 

гальмуванні росту визначається не лише надходженням «свіжих» асимілятів 

(новоутворених внаслідок фотосинтезу), а й повнотою реутилізації вже 

депонованих сполук в запасаючих тканинах. За умов будь-якого дефіциту 

суттєвих змін зазнають метаболізм та перерозподіл депонованих сполук [48, 

187, 188]. 

Відомо, що гормональна система рослин значною мірою впливає на 

поглинання, рух і включення в обмінні процеси елементів мінерального 

живлення [6, 13, 37, 258]. Слід підкреслити, що вплив ретардантів як 

антагоністів фітогормонів на надходження і перерозподіл азоту, калію, 

фосфору та інших елементів живлення в органах рослин не отримав 
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однозначної оцінки у різних джерелах. Однак, відомо, що процеси 

мінерального обміну, зокрема азотного, також знаходяться під контролем 

гіберелінів. Зокрема, встановлено значний вплив гормонів на процеси 

азотного обміну у вігни китайської (Vigna unguiculatа L.) та у гірчиці [165]. 

Поодинокі дані свідчать про можливість регуляції обмінних процесів за 

допомогою обробки штучними антигіберелінами бобових рослин: у вики, 

сочевиці та машу обробка ССС сприяла зменшенню вмісту калію в листках 

рослин [231, 328], а також обробка сої паклобутразолом сприяла збільшенню 

вмісту білкового азоту та зменшенню його небілкових форм у листках [134, 

312]. Однак, відомо, що на вміст і перерозподіл елементів мінерального 

живлення за дії ретардантів суттєво впливають тип препарату, особливості 

культури, погодні умови вегетації. Потрібно зазначити, що практично 

відсутні дані, що свідчать про вплив триазолпохідних ретардантів на обмін 

таких елементів мінерального живлення як азот, фосфор та калій у органах 

рослин. 

1.1.2. Регуляції донорно-акцепторних відносин в системі «депо 

асимілятів – ріст» 

Сучасна література містить незначний обсяг інформації, що стосується 

атрагувальних особливостей місць відкладання речовин у запас. Процеси 

депонування відіграють вирішальну роль у формуванні резервного джерела 

поживних речовин, що використовуються на потреби морфогенезу у 

гетеротрофну фазу розвитку рослини. Разом з тим, встановлення 

закономірностей функціонування ДАВ в системі «депо асимілятів – ріст» 

набуває особливого значення. 

Відомо, що фітогормони відіграють провідну роль у регуляції процесів 

росту, розподілу асимілятів та регуляції взаємозв'язків між донором та 

акцептором, що базуються на координації активності інвертази та 

транспортера гексози [113, 220, 227, 244]. Розуміння метаболічної динаміки у 

аспекті донорно-акцепторних відносин дає перевагу для відбору посівного 
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матеріалу [248, 257] або молодих рослин, які можуть підтримувати високу 

врожайність зернових та зернобобових [84, 102, 228, 232]. 

Доведено, що рівень гормонів має позитивну кореляцію з показниками 

чистої продуктивності фотосинтезу, процесами поглинання, руху і 

включення в обмінні процеси елементів мінерального живлення та поживних 

речовин [163, 176], переходу проростків до автотрофного живлення [259, 310. 

Такі дані, є підґрунтям для більш детального вивчення застосування 

гіберелінів та антигіберелінів у якості рушійної сили для формування 

відповідного донорно-акцепторного потенціалу проростків [30, 198]. 

Застосування інгібіторів росту дозволяє змоделювати таку активність 

акцепторної сфери, за якої зменшується запит на асиміляти основним 

акцептором – проростком, що розвивається. 

Формування проростками «запиту» на резервні сполуки з різних за 

походженням органів запасу (бульби картоплі і топінамбуру, сім’ядолі 

насіння соняшнику і гарбуза) значною мірою визначається активністю 

апікальних меристем під час проростання, що проявляється у посиленні 

гістогенезу за дії гібереліну і послабленні цих процесів під впливом 

ретардантів. Відомо, що за дії останніх відбувалося потовщення проростків 

за рахунок розростання паренхіми первинної кори і серцевини з одночасним 

суттєвим уповільненням їх лінійного росту [45, 46]. Відомо, що застосування 

ретардантів наприкінці періоду вегетації аґрусу призводило до зниження 

запиту на асиміляти і початку відкладання вуглеводів у пагонах [31, 71]. 

Існують малочислені дані, що свідчать про механізм дії та ефективність 

застосування триазолпохідних ретардантів протягом онтогенезу в зв’язку із 

гормональним статусом та залежно від програм розвитку. Досліди з обробки 

триазолпохідним ретардантом паклобутразолом гіпокотилів бобових під час 

формування органів проростків демонструють підвищення вмісту ІОК та 

більш інтенсивний розвиток кореневої системи, що є сприятливим для 

укорінення інтактних рослин [233], а також ефективність впливу цього 
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ретарданту на проростки квасолі, енергію проростання та діаметр гіпокотилів 

[72, 280]. 

Відомо, що у фазу проростання застосування регулятору росту 

паклобутразолу вже через 48 годин після виходу зі спокою насіння стевії 

зумовлювало посилення синтезу глікозидів, в тому числі ент-кауреноїдів 

[230]. Інші дослідження свідчать, що обробка бульб картоплі ретардантами в 

період виходу зі спокою призводила до уповільнення та проростання бульб 

[63, 303], зменшення витрат резервних вуглеводів на процеси росту та 

розщеплення крохмалю в бульбах за рахунок інгібування активності 

амілазного комплексу [62, 65]. Вважають, що посилений синтез крохмалю в 

картоплі за дії ретардантів реалізується, ймовірно, через підвищення вмісту 

АБК в бульбах: встановлено стимулюючий ефект на швидкість включення 
14С-глюкози в крохмаль на етапі його активного відкладання у запас [135]. 

Загальновідомо, що надлишок асимілятів може відкладатися не лише у 

вигляді крохмалю, а й у вигляді білків і жирів, а також структурних 

полісахаридів, що входять до складу клітинних стінок. Це підтверджують 

поодинокі дослідження щодо вивчення впливу регуляторів росту гібереліну 

(ГК3) та хлормекватхлориду на процес проростання насіння, що 

супроводжується перебудовою полісахаридного комплексу [260]. Виявлено, 

що в якості резервної речовини рослини використовують пентозани 

клітинних стінок, в результаті чого відбувається зміна конформації і часткове 

збільшення молекулярної маси пектинів за рахунок процесів етерифікації 

карбоксильних груп цих полісахаридів [45]. 

Як відомо, структурні полісахариди становлять основну масу рослини і 

в критичні періоди росту і розвитку, можуть частково включатися в обмін, 

ймовірно, забезпечуючи незалежний від фотосинтезу потік вуглеводів до 

атрагувальних центрів [45, 70, 161]. У інших дослідженнях ефективності 

обробки зерна кукурудзи шляхом замочуванням та інкрустації насінин 

паклобутразолом також були виявлені не лише морфологічні зміни 

(зменшення довжини міжвузля), а й збільшення частки механічних волокон 
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за рахунок накопичення лігніну, збільшення вмісту лігаз та затримку періоду 

плодоношення [177]. Це підтверджує, що накопичення надлишку асимілятів 

під впливом ретардантів може відбуватися не лише у вигляді крохмалю, але 

й у вигляді структурних полісахаридів та лігніну, що пов’язано з посиленням 

утворення механічних і провідних тканин [29, 31, 45]. Розпушення клітинної 

стінки відбувається за рахунок активації ферментів, що розщеплюють 

полісахариди [37, 255]. Можливість реструктуризації клітинних стінок 

підтверджує дослідження їх будови у куцоніжки двоколоскової 

(Brachypodium distachyon L.), що виявили зміни кількості та структури 

полімерів: целюлози, лігніну, пектинів та геміцелюлоз [149]. Враховуючи 

масштабність та значення процесу, донорні та акцепторні властивості 

клітинних оболонок потребують більш детального вивчення. 

Відомо, що зміни вмісту азотовмісних сполук під впливом ретардантів 

супроводжуються, як правило, суттєвими змінами вмісту вільних 

амінокислот в рослинах [163]. Встановлено, що у більшості видів рослин 

амінокислоти є переважаючою формою, в якій транспортується азот. Однак, 

у тропічних або субтропічних бобових культур основними сполуками 

транспорту азоту є уреїди (похідні сечовини), що демонструє особливості 

метаболізму та катаболізму у бобових рослин [299]. Крім впливу на білковий 

обмін у гетеротрофну фазу розвитку, відмічено вплив регуляторів росту на 

морфогенез, швидкість та інтенсивність утилізації депонованої олії в 

сім'ядолях гарбуза на світлі і в темряві. Встановлено, що коефіцієнт 

використання резервних жирів сім'ядолей на формування проростків була 

вищою за умов скотоморфогенезу [207]. 

Проведений нами аналіз сучасної літератури свідчить, що застосування 

ретардантів є ефективним механізмом для спрямування, регуляції та корекції 

вирощування економічно цінних культур, що здійснюється в першу чергу 

через затримку проліферації меристематичних клітин, перерозподіл 

асимілятів та системні зміни функціонування ДАС. Використання 

ретардантів дає змогу впливати на гормональний статус рослини, 
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вуглеводний і азотний обмін, підвищуючи стійкість та продуктивність 

культур [43, 117]. Очевидно, що механізм дії деяких регуляторів росту може 

бути неоднаковим залежно від групи препарату, власне діючої речовини та 

культури, що спонукає до більш детального вивчення їх впливу. 

Характеристика процесів функціонування ДАВ в рослин з різним 

типом резервних сполук та встановлення особливостей перерозподілу та 

співвідношення використання білків, жирів та вуглеводів на процеси 

гістогенезу саме у фазу гетеротрофного розвитку залишаються 

маловивченими, що слугує підґрунтям для подальших досліджень. 

 

1.2 Регуляція морфогенезу рослин як гормоночутливого процесу за 

впливу світла та його відсутності у гетеротрофну фазу розвитку 

У природних умовах рослини постійно стикаються з різними 

біотичними та абіотичними факторами, які потенційно можуть обмежувати 

ріст і розвиток рослин, а також продуктивність сільськогосподарських 

культур [74, 251]. Відомо, що ріст і розвиток рослини підпорядковуються 

взаємодії екологічних та власних сигнальних систем [94, 235]. Ці процеси 

знаходяться під контролем генетичних детермінант та продуктів їх експресії 

[159], що модифікуються сигналами зовнішнього середовища [169, 205]. 

Серед різномаїття абіотичних чинників, що впливають на рослину, 

світло є вирішальним фактором, що керує метаболізмом вуглецю в рослинах 

та підтримує життя на Землі. Часто рослини реагують на зменшення 

інтенсивності освітлення зменшенням обсягів біомаси, а також суттєвою 

перебудовою синтетичних процесів [7, 158]. Це підтверджує виявлена 

позитивна кореляція між змінами біомаси і довжини гіпокотиля квасолі та 

вмістом гормонів (гіберелінів) у темряві, тоді як на світлі відмічалася 

негативна кореляція між цими параметрами [8]. 

Вважають, що світло змінює структуру та функції фотосинтетичного 

апарату через сигнальні шляхи [323], включаючи фітогормони [172] та інші 

біохімічні зміни [181, 278]. Відомо, що деякі рослини легко адаптуються до 
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росту та розвитку в умовах недостатнього освітлення [104, 127, 151], інші 

види рослин за умов конкуренції за світло ініціюють реакції уникнення 

темряви (тіні) (SAR) [318, 319]. Це складне явище включає модуляцію 

транскрипційних та метаболічних мереж, які сприяють посиленню 

верхівкового домінування та розвитку листя, забезпечуючи у такий спосіб 

доступ до світла тканинам, що розвиваються [103, 320]. 

Відомо, що низькі показники ФАР можуть впливати на показники 

площі та товщини листкової пластини, зменшуючи їх у рослин різних видів 

[139, 150]. Наприклад, в умовах затінення у рослинах сої збільшується вміст 

IОК та гібереліну, в той час як вміст цитокініну в листках значно 

зменшується [312]. Також відомо, що низькі значення ФАР сприяють 

підвищенню рівня гіберелінів у гіпокотилях та листі соняшника [197], у 

міжвузлях рослин квасолі [90] та у пагонах арабідопсису [197], що зумовлено 

фізичними характеристиками монохроматичного світла [215] та 

фотохімічними реакціями фітохромів і кріптохромів [217, 219]. 

Здатність переключатися зі скотоморфогенетичного до 

фотоморфогенетичного розвитку є суттєвою для виживання проростків. 

Центральним для цього механізму є система фоторецепторів (фітохромів, 

кріптохромів і фототропіну), що регулюють вмикання фотоморфогенезу [191, 

307]. Фоторецепторні білки рослин, такі як фітохроми (до 5 різних типів з 

частково різними функціями), кріптохроми (2 типи), фототропіни (2 типи) та 

UVR8 сприяють передачі сигналу, утворюючи складну мережу. При цьому 

збудження одного фоторецептора може посилювати або гальмувати дію 

іншого [171]. 

Встановлено, що у рослин за умов достатнього освітлення вміст 

жасмонової та саліцилової кислоти, а також зеатину значно знижується, тоді 

як вміст попередника етилену, аміноциклопропан-1-карбонової кислоти 

збільшується [157, 332]. Інші автори виявили, що рослини томатів після 6-

годинної світлової експозиції демонстрували ознаки фотоінгібування ФС II, 

уповільнення транспорту електронів та зростання нефотохімічного гасіння 
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(NPQ). Крім того, було встановлено, що світло регулює активацію ключових 

ферментів Mg-гілки тетрапірольного шляху біосинтезу хлорофілу. Однак, 

необхідно зазначити, що змін у вмісті хлорофілу та більшості білків, 

включаючи всі ідентифіковані білки фотосистем та світлозбиральних 

комплексів, не було виявлено. Разом з тим, після періоду відновлення (24 

год) рослини характеризувались більш інтенсивним транспортом електронів 

та збільшеням значень NPQ-потенціалу, що сприяло покращенню 

фотосинтетичних показників [91]. 

Останні фізіологічні дослідження свідчать про чутливість процесів 

росту та метаболізму до дії світла різного спектрального складу [2, 276]. В 

умовах повної темряви вдалося встановити, що дефіцит світла сприяє 

розтягуванню гіпокотиля за допомогою механізмів залежних від фітохрому 

[251], інтенсивності біосинтезу гіберелінів та ферментів, пов’язаних з 

метаболізмом клітинної стінки [212, 310], а також виникненням 

«фототропної кривизни» з метою полегшення виходу на світло [143, 146]. 

Зокрема, виявлено, що бічне синє світло посилює накопичення ауксину на 

затінених сторонах стебла рослини, сприяючи видовженю клітини в 

порівнянні з клітинами на освітленій стороні, що призводить до викривлення 

стебла [151, 152]. 

Деякими авторами встановлено, що за дії червоного світла фітохром ß-

дефіцитні мутанти сорго мають більш високий рівень ГК1 та ГК20, що сприяє 

посиленому росту їх стебел [182, 217]. Іншими авторами встановлено, що 

світло червоної ділянки спектру є лімітуючим фактором щодо проростання 

бульб картоплі [40, 60, 243]. Це пояснюється тим, що за природних умов 

рослини чутливі до рівня далекого червоного освітлення, що служить 

попереджувальним сигналом для рослин та сприяє реакції рослини (затримці 

проростання) [141, 269]. Встановлено, що низький рівень далекого червоного 

світла інактивує фітохроми, активізує фактори транскрипції та взаємодії 

фітохромів (PIFs), що стимулюють біосинтез ауксину [126, 221]. Червоне 

світло також блокує утворення ГК-2-оксидаз, що призводить до значного 
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підвищення вмісту гіберелінів у насінні салату [2, 271]. Інтенсивний вплив 

світла цієї ділянки спектру підтверджують виявлені зміни у рослин огірка: за 

тривалої дії променів червоної ділянки спектру у рослин відбувається 

деструкція стовпчастої паренхіми листка, в той час як губчаста паренхіма, що 

бере на себе основне функціональне навантаження, наприклад, у соняшнику, 

зазнає менших змін [43, 240, 300]. 

Існують дані, що свідчать про значний вплив синього світла на процеси 

фотосинтезу, а саме: відкриття продихів, формування палісадної паренхіми 

листка, підвищуючи кількість шарів клітин у тканині, наприклад, у ріпаку 

[107, 291], а також дозрівання хлоропластів та ферментів біосинтезу 

хлорофілу [237, 301]. Завдяки сучасним дослідженням відомо, що 

опромінення рослин томатів синім та фіолетовим світлом підвищує 

провідність продихів та концентрацію вуглекислого газу у клітинах, 

затримує фотосинтетичний газообмін у листках [79, 120]. Також відомо, що 

синє світло підвищувало рівень фотосинтетичної активності у полуниці 

[323]. Натомість, у різушки Таля (Arabidopsis thaliana L.), цитранжу (Citrus 

insitorum Mabb.) та рису посівного (Oryza sativa L.) ці показники на 

червоному світлі були протилежними [276]. 

Варто зазначити, що рослини одного виду демонструють суттєві 

відміності реакції на світло певного якісного складу [321]. Наприклад, 

проростки кампотеки загостреної (Camptotheca acuminata Decne.), що 

формуються на синьому та жовтому світлі мають короткі стебла, а 

пророщування на червоному світлі значно підвищує їх довжину та лінійні 

розміри рослини в цілому [325]. 

Функціональні зміни та формування майбутніх показників організму у 

квіткових рослин відбуваються саме під час ембріогенезу, а ключовим 

періодом розвитку є проростання насіння. Цей процес контролюється 

великою кількістю механізмів, що є необхідними для росту та розвитку, ряду 

морфологічних та фізіологічних змін, що призводять до активації зародка 

[174, 192, 334]. Під час проростання, за сприятливих умов у дію вступає ряд 
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факторів, включаючи рослинні гормони [241], специфічні білки, що 

продукуються як самою рослиною, так і бактеріями ґрунту [100]. За 

несприятливих умов насіння може входити у стан вторинного спокою за 

допомогою неферментативних окисних реакцій, щоб зберегти здатність до 

проростання [312]. 

Власне процес проростання зазвичай тісно пов'язаний з 

ферментативними процесами. Активність ферментів, що беруть участь в 

метаболізмі вуглеводів суттєво впливає на ростові процеси, урожайність та 

якість урожаю [284, 288]. Відомо, що за впливу рослинних гормонів, 

насамперед, гіберелінів відбувається стимуляція проростання насіння за 

рахунок підвищення активності амілази [214], що супроводжується 

регуляцією водного обміну, клітинного тургору, росту та модифікації 

клітинної стінки [96, 235]. Також, відомо, що при проростанні гормони 

сприяють активізації ферментів, які забезпечують розщеплення ендосперму, 

який може слугувати механічним бар’єром при проростанні первинних 

коренів [108, 171]. При цьому гетеротрофний спосіб живлення зародку 

насіння, що проростає в темряві сприяє більш активному відтоку поживних 

речовин із сім’ядоль [175, 288], в тому числі жироподібних [195, 293, 331]. 

Завдяки функціонуванню донорно-акцепторної системи у рослині, світло 

змінює програми розвитку організму, що прослідковується в змінах 

тривалості росту як окремих частин (корінь, епікотиль, гіпокотиль, листок), 

так і рослини в цілому, а також відбувається суттєвий перерозподіл мас 

окремих органів за умов фото- і скотоморфогенезу [259]. 

Як вже зазначалося, проростання є фундаментальним етапом розвитку 

для майбутньої рослини. Зокрема, у арабідопсису найважливіші типи клітин 

закладаються надзвичайно рано, що відображено в певній послідовності 

поділу клітин, визначенні «полярності» зародка, що розвивається [89]. 

Завдяки сучасним дослідженням встановлено, що ріст епікотиля (гіпокотиля) 

полягає у трьох взаємопов'язаних процесах: (1) клітинному поділі в 

апікальних меристематичних ділянках; (2) підтримці тургору завдяки 
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катаболізму сахарози інвертазами вакуолярного соку, внаслідок чого 

утворюються гексози; водночас відбувається розташування клітин уздовж 

пагону; та (3) дозріванні клітин у базальній ділянці органу. Тобто, розвиток 

тканин зародку зумовлений ендогенними сигналами, які визначають нішу 

клітин залежно від морфології тканин. Пластичний обмін, розвиток та 

активність клітин проростка значною мірою залежить від стадії розвитку, що 

тісно пов’язано з формуванням первинних меристем, а також запуском 

утворення вторинних меристем [171]. 

Оскільки світло, як один з ключових факторів середовища забезпечує 

процес автотрофного живлення і визначає здатність переключатися зі 

скотоморфогенетичного до фотоморфогенетичного розвитку, його вплив є 

суттєвим для виживання проростка [158]. Перехід від скотоморфогенезу до 

фотоморфогенезу – одна з найбільш складних стадій онтогенезу рослини, що 

передбачає анатомо-морфологічні зміни, перепрограмування метаболізму 

рослинних клітин, реорганізацію хлоропластогенезу та роботи гормональної 

системи [181]. 

Враховуючи закономірності функціонування та чутливість 

фотосинтетичного апарату, очевидним є факт реорганізації мезоструктури 

листка на світлі та за його відсутності. Зокрема, детальне вивчення 

мезоструктури листків показало, що поділ клітин в етіольованих листках 

квасолі припинявся на п’яту добу, а на світлі цей процес був активним до 

семи діб з наступним уповільненням і переходом клітин до розтягування [7, 

319]. Рослини, які проростають в цілковитій темряві, розвиваються за 

програмою скотоморфогенезу, що характеризується видовженням епікотиля 

або гіпокотиля, утворенням гіпокотильної петлі, пожовтінням сім’ядоль та 

формуванням гофрованих перших листків [8, 146], зменшенням кількості 

листків у подальшому [217, 220]. Також встановлено, що апікальна 

меристема скотоморфних рослин містить протопластиди та етіопласти 

замість повноцінних хлоропластів [94, 217], більшість рослин за умов 
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темряви знижують щільність продихів, адаптуючись як до штучних, так і до 

природних умов середовища [83, 237]. 

Разом з тим існують дані, що свідчать про унеможливлення 

формування значних показників життєздатності скотоморфними рослинами, 

оскільки стебла у них є слабкими та нестійкими до вилягання, завдяки 

слаборозвиненим механічним тканинам та провідним структурам [161], а 

також зниженим показникам транспорту вуглеводів та накопичення сухої 

речовини [160, 162]. 

Напротивагу цьому, програма фотоморфогенезу несе наступні 

морфологічні зміни: гіпокотиль і епікотиль вкорочуються, гіпокотильна 

петля повністю розправляється, відбувається позеленіння сім’ядоль і 

первинних листків, листкові пластинки розправляються та розширяються [7, 

210]. За умов фотоморфогенезу суттєво зростає масова частка листків від 

всієї маси рослини. Такі деетіольовані рослини характеризуються 

інтенсивним розвитком листкової поверхні, активацією галуження та 

розвитку коренів [182, 256]. 

Серед великої кількості досліджень, що мають на меті встановлення 

закономірностей впливу світла на рослину лише поодинокі джерела свідчать 

про суттєву різницю у морфології проростків однодольних і дводольних 

рослин, сформованих за дії світла та у темряві. Відомо, у однодольних 

рослин (овес, кукурудза) в процесі етіоляції відбувається розтягування у 

довжину осьових органів та листків. Водночас у дводольних рослин 

розтягуються лише міжвузля стебла (гіпокотиль, епікотиль), а первинні 

листки і сім’ядолі змінюються мало [46]. 

Дослідженнями останніх років було встановлено, що центральним для 

механізму переходу до фотоморфогенезу є цитохромні фактори взаємодії, що 

є важливими для скотоморфогенезисного статусу [224]. У свою чергу 

система фоторецепторів (фітохромів, кріптохромів і фототропіну) регулюють 

вмикання програми фотоморфогенезу [307, 317]. Зокрема, відомо, що 

фоторецептори такі як фітохром, рецептори blue/UV-A та UV-B 
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опосередковують реакцію на світло, змінюючи швидкість росту пагонів при 

переході від скотоморфогенезу до фотоморфогенезу [140]. На поверхні 

ґрунту світло починає діяти як основний екзогенний агент, що пригнічує 

активність головного білка-супресора фотоморфогенезу COP1, що 

синтезується в нуклеарному просторі та може бути інактивованим 

позаклітинно, та інших регуляторів транскрипції, які забезпечують 

реалізацію сигналів гібереліну (DELLA) та брасиностероїдів (BZR1/BES1), а 

також активують транс-фактори, що ініціюють перехід до автотрофного 

живлення, наприклад, HY5 [95, 222]. Це забезпечує деетіоляцію, 

диференціювання хлоропластів, формування листкових пластинок і, як 

наслідок, перехід до авторофного живлення [59, 60]. 

Вважають, що гібереліни регулюють фотоморфогенез [197]. За даними 

досліджень, ріст проростків салату суттєво сповільнювався на світлі, 

оскільки відбувалося зменшення вмісту активних форм гіберелінів [93, 154], 

однак додаткова обробка проростків гібереловою кислотою нівелювала 

ефект, викликаний світлом [249]. Експериментально вдалося встановити, що 

ендогенні гібереліни регулюють диференціацію та розтягування клітин за 

умов скотоморфогенезу [221, 322]. Відомо, що у проростках арабідопсису (A. 

thaliana L.), крім гібереліну [315], а у моркви крім ауксину та 

брасиностероїдів [250], виявлено жасмонову кислоту, що регулює процес 

закладки черешків [322] та водночас інгібує вихід зі стану спокою та 

проростання насіння [210]. В проростках також виявлено абсцизову кислоту, 

що сприяє розвитку додаткових бруньок [265]. Деякі дані свідчать, що 

зниження співвідношення рівня ауксину та етилену суттєво обмежує ріст 

коренів арабідопсису [290, 314], а збільшення співвідношення ауксину та 

цитокініну в меристемі пригнічує розвиток листової пластини [128, 308]. 

Аналогічні закономірності були виявлені для культури томатів [172]. 

Сучасними дослідженнями встановлено, що взаємодія та активність 

власних гормонів рослини та їх заміщення шляхом штучної обробки з метою 

активації програми проростання є однаково ефективними [248]. Це дає змогу 
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сприяти скороченню або затримці термінів проростання за обробки 

ретардантами, успішному закладанню бруньок та їх розвитку надалі [153, 

222]. Нечисленні дослідження дозволили встановити, що застосування 

інгібіторів біосинтезу гіберелової кислоти призводить до зменшення 

кількості клітин і темпів поздовжнього росту стебла, коренів, зменшення 

співвідношення лінійних розмірів пагонів відносно коренів, листя звужується 

та набуває темно-зеленого забарвлення, затримується старіння у 

фототрофних рослин [162, 183]. 

Отже, світло є потужним чинником, який через перебудову 

гормонального комплексу, і в тому числі через синтез гіберелінів, контролює 

не тільки власне процес фотосинтезу (донорна функція), але й суттєво 

впливає на морфо-фізіологічні параметри рослин з певною ієрархічною 

структурою акцепторів [293, 311]. Початкові етапи фотоморфогенезу 

супроводжуються активними метаболічними змінами, фітохромною 

модифікацією гормонального статусу проростків. Розпочинається 

транспортування та утворення в рослині градієнтів фітогормонів, таких як 

цитокінінів та гіберелінів, а також відповідним чином змінюється 

інтенсивність утворення природних інгібіторів [133, 223]. Зазнає змін на 

світлі біосинтез етилену в тканинах, що сприяє остаточному морфогенезу та 

фізіологічному розвитку [81, 189]. 

Слід зазначити, що практично відсутні роботи, в яких вивчалися б 

особливості ското- і фотоморфогенезу за умов дії антигіберелінових 

препаратів – ретардантів на ранніх етапах розвитку рослини. В зв’язку з цим 

є доцільним вивчення процесів морфо- і гістогенезу, використання і 

перерозподілу різних типів резервних речовин на ранніх етапах розвитку 

фото- та скотоморфних проростків за дії гібереліну і ретардантів. 
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РОЗДІЛ 2. МАТЕРІАЛИ ТА МЕТОДИ 

Роботу виконано у відділі фізіології та екології фотосинтезу Інституту 

фізіології і генетики НАН України (м.Київ) та в лабораторії фізіології і 

біохімії рослин Вінницького державного педагогічного університету імені 

Михайла Коцюбинського (м.Вінниця) з 2018 по 2022 рр. 

 
2.1 Матеріали досліджень 

У якості матеріалу дослідження використовували насіння кінських 

бобів та кукурудзи. Сорт бобів кінських «Віват» створений шляхом 

самозапилення, з широкою нормою реакції, занесений до Реєстру сортів 

рослин, придатних для поширення в Україні [10]. Сорт зареєстровано 

Інститутом кормів та сільського господарства Поділля Національної академії 

аграрних наук України (м. Вінниця) [262]. Середньостиглий 

високопродуктивний сорт, стійкий до основних хвороб, вилягання, осипання 

бобів та їх розтріскування, рекомендований для вирощування в Лісостеповій 

зоні та зоні Полісся [24]. 

Сорт кукурудзи «Ароматна» – високоврожайний середньоранній 

(середньостиглий) сорт кукурудзи столового призначення. Сорт 

зареєстрований Синельниківською дослідною станцією Інституту зернового 

господарства УААН (м. Дніпро) у 1982 році. Сорт придатний до 

вирощування у Степу [14]. 

 

2.2 Характеристика препаратів 

В роботі використовували гіберелову кислоту (ГК3) та 

антигібереліновий препарат Фолікур© (діюча речовина – тебуконазол). 

Гіберелова кислота (ГК3) – це дитерпеноїд з тетрациклічним 

гібереловим скелетом з 19 С-атомів, часто з додатковим лактоновим кільцем 

(C19H22O6) [247]. В роботі використовували водний розчин гіберелової 

кислоти (ГК3) фірми «Sigma» (США). 
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Згідно з «Гігієнічною класифікацією пестицидів за ступенем 

небезпечності» (ДержСанПіН 8.8.1.002-98), ГК3 за параметрами гострої 

пероральної, дермальної токсичності відноситься до 4 класу небезпечності, 

гострої інгаляційної токсичності – до 2-3 класу, не подразнює шкіру, є 

помірним подразником слизових оболонок очей з відсутністю алергенного 

потенціалу. Встановлено, що в режимі субхронічних та хронічних впливів 

гібереліни проявляють загальнотоксичну дію на організм з переважним 

впливом на функцію нирок. Гібереліни малостійкі у ґрунті та помірно стійкі 

у воді, швидко розкладаються на повітрі, безпечні для бджіл та корисної 

ентомофауни, ґрунтових мікроорганізмів, птахів. Гібереліни не токсичні для 

водних організмів, не накопичуються у навколишньому середовищі [76]. 

Фолікур© − препарат, діючою речовиною якого є ретардант 

тебуконазол. Виробник – фірма Bayer Crop Science AG (Німеччина). 

Останнім часом він ефективно використовується в рослинництві [119]. 

Тебуконазол – (C16H22ClN3O)-RS)-1р-хлорфеніл-4,4-диметил-3-(1H-

1,2,4- триазол-1-іл-метил)пентан-3-іл, триазолпохідний препарат. Прозора 

кристалічна речовина з молекулярною масою 307,8 Да, температура 

плавлення – 104,7°С. Тиск пари (20°С) – 1,7∙10-3 гПа (1∙10-3 мм.рт.ст.). 

Розчинність в органічних розчинниках (20°С, в г/л): у гексані – 0,1-1, 

пропанолі – 50-100, толуолі – 50-100, в дихлорметані – 200-500. Розчинність 

у воді (20°С) – 32 мг/л (0,032 %). Стійкий до гідролізу [16, 193, 246]. ЛД50 для 

щурів – 3933-5000 мг/кг; для птахів – 1000-4488 мг/кг; для дощових черв’яків 

– 100-1000 мг/кг сухої маси. Не подразнює шкіру та очі кроликів. Речовина 3-

го класу небезпеки. В рекомендованих нормах витрати препарат нетоксичний 

для бджіл [3, 40, 246]. 

 

2.3 Умови проведення досліджень 

Для оцінки ефективності існуючих механізмів реалізації донорно-

акцепторних відносин та їх регуляції в умовах вегетаційного досліду 

пророщували насіння кінських бобів сорту «Віват» та кукурудзи сорту 
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«Ароматна». Насіння замочували на добу у розчині гіберелової кислоти  

концентрацією 250 мг/л та у 0,05%-му розчині тебуконазолу. Контрольний 

варіант замочували в дистильованій воді.  

Насіння пророщували у чашках Петрі та висівали у кювети з вологим 

піском (попередньо промитим та просіяним. З метою дослідження реалізації 

програм ското- та фотоморфогенезу насіння пророщували при кімнатній 

температурі на розсіяному денному світлі ( ̴ 500 lux) у лабораторії фізіології і 

біохімії рослин Вінницького державного педагогічного університету імені 

Михайла Коцюбинського. Умови темряви були створені за допомогою 

короба з тришарового гофрокартону марки Т-22 товщиною 4,5-5 мм. 

 

2.4 Методи досліджень 

2.4.1. Визначення біометричних показників 

Енергію проростання визначали на 3-й день пророщування насіння 

[38,39]. 

Для оцінки запиту на асиміляти органами-акцепторами та встановлення 

закономірностей функціонування ДАВ в системі «депо асимілятів – ріст» 

враховували довжину надземної частини проростків, кореня, а також 

визначали масу сухої речовини сім’ядоль, надземної та підземної частин 

рослин в гетеротрофну фазу розвитку. Коефіцієнт використання запасних 

речовин визначався як масова частка сухої речовини органу від маси 

проростка в цілому, виражена у відсотках. 

Морфо-біометричні показники (довжина кореня, довжина проростка, 

маса сухої речовини окремих органів та цілої рослини) визначали на 18-й 

день проростання. 

Промитий проточною водою від піску матеріал просушували 

паперовими рушниками, далі відокремлені епікотилі та колеоптилі, корені та 

сім’ядолі фіксували у лабораторній сушильній шафі протягом 1 години за 

температури 105°С, наступні 3 години матеріал сушили при температурі 

60°С. 
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Висушений матеріал подрібнювали за допомогою подрібнювача 

(гомогенізатора типу «Пірует»), отриманий матеріал просіювали через дрібне 

поліамідне сито № 38 (160 мкм) та поміщали у сухі стерилізовані склянні 

бюкси для подальшого зберігання проб у ексикаторі [12]. 

2.4.2 Визначення анатомічної будови 

Для анатомічних досліджень відокремлені епікотилі, корені та 

сім’ядолі типових проростків кінських бобів та кукурудзи фіксували у суміші 

рівних частин етилового спирту (96%), гліцерину і води з додаванням 1% 

формаліну. Анатомічну будову органів проростків досліджували на 

поперечних зрізах середніх частин органів. Лінійні розміри клітин та 

вимірювали за допомогою мікроскопу «Мікмед-1» та окуляр-мікрометра 

МОВ-1-15х. 

2.4.3 Визначення вмісту Нітроґену 

Біохімічний аналіз вмісту загального, білкового та небілкового азоту у 

органах проростків та насінині проводили за методом К'єльдаля [12]. 

2.4.4 Визначення вмісту Калію та Фосфору 

Вміст Фосфору визначали за утворенням фосфорно-молібденового 

комплексу, а Калію – полум’яно-фотометричним методом [21, 47]. 

2.4.5 Визначення вмісту вуглеводів 

Для встановлення вмісту суми цукрів, редукуючих цукрів, крохмалю 

застосовували йодометричний метод за Починком [47]. 

2.4.6 Визначення вмісту ліпідів 

Загальний вміст олії у сім’ядолях визначали методом екстракції в 

апараті Сокслета. В якості розчинника використовували петролейний ефір з 

температурою кипіння 40-65°С [12]. 

2.4.7 Визначення вмісту ВЖК 

Визначення вмісту вищих жирних кислот в олії сім’ядоль здійснювали 

за допомогою газового хроматографа ХРОМ-5 (Чехія), за допомогою розчину 

етанол-Н2SO4. Для аналізу використовували проби жирів, отриманих у 

апараті Сокслета. Для визначення використовували метод призначений для 
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визначення жирнокислотного складу в рослинній олії. Суть методу полягала 

в етилюванні вільних жирних кислот, їх солей, триацилгліцеролів за 

допомогою розчину етанол-Н2SO4 або переетерифікації етерифікованих 

жирних кислот етилатом калію для отримання летких етилових ефірів ВЖК, 

екстракції гексаном і проведення хроматографічного аналізу на газовому 

хроматографі, ідентифікації компонентів проби і визначення їх концентрації. 

Хроматографування проводили за ізотермічних умов (200°С), 

температура випаровування – 230°С, температура полум'яно-іонізаційного 

детектора – 240°С. Швидкість проходження газу 50 мл/хв, водню –40мл/хв, 

повітря – 500 мл/хв. Газ-носій – азот, витрата газу – 1 мл/хв. Об’єм проби, що 

вводять в колонку 1-2 мкл. Початкова температура колонки 205°С (12 хв), 

далі температуру поступово (2°С за хв) підвищували в режимі програмування 

до 220°С. У якості твердого носія для набивки колонки (довжина – 3,5 м, 

внутрішній діаметр – 3мм) використовували Хромосорб W AW100-120 mesh 

із занесеною на нього сумішшю стаціонарних фаз SP-2300 2% та SP-2310 3%. 

Отриману хроматограму аналізували та визначали вміст жирних кислот 

методами калібровочного графіка за допомогою формули для визначення 

площі хроматографічного піка: 

S= h·a0.5 , 

де S – площа хроматографічного піка, мм2; 

h – висота хроматографічного піка, мм; 

a0.5 – ширина піка на половині його висоти, мм. 

Площу піка (94% його дійсної площі) при аналізі у ізотермічному 

режимі визначають також за формулою:  

S= (2.21/√n) h * tR , 

де S – площа хроматографічного піка, мм2; 

h – висота хроматографічного піка, мм; 

tR – відстань (час) утримання компоненту проби, мм; 

n – число теоретичних тарілок хроматографічної колонки, що в свою 

чергу обраховують за допомогою формули:  
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n = 5.54 (tR/ a0.5)2, де 

n – число теоретичних тарілок; 

tR – відстань утримання хроматографічного піка, мм; 

a 0,5 – ширина піка на половині його висоти, мм. 

Для визначення концентрації використовували калібровочний графік 

залежності концентрації (С) від площі (S), попередньо проводячи аналіз проб 

однакового об’єму зі зростаючим компонентом у суміші [24]. 

2.4.8 Визначення вмісту фотосинтетичних пігментів 

Для встановлення вмісту пігментів у асимілюючих тканинах 

(епікотиль/колеоптиль) проростків використовували сирий рослинний 

матеріал (наважка 0,25 г). Для екстракції пігментів матеріал розтирали у 

ступці з додаванням 0,1 г СаСО3 та 0,1 г товченого скла. Отриману однорідну 

масу переносили на фільтр (синя стрічка), уникаючи втрат. 

Визначення вмісту хлорофілів та каротиноїдів у спиртовій витяжці 

(96,0%) здійснювали методом спектрофотометрії [5] за допомогою 

спектрофотометра Ulab – 102UV (Китай) при різних значеннях довжини 

хвилі: λ=441; λ=649; λ=665. Об’єм робочого розчину – 25 мл. 

Розрахунки проводили за формулами H. K. Lichtenthaler [225, 226]. 

Концентрацію хлорофiлів a (С хл.а, мг/л) i b (С хл.b, мг/л) обчислювали за 

формулами: 

Cxл.a = 13.70 • А665–5.76 • А649, 

Схл.b = 25.80 • A649–7.60 • A665, 

де: А665 — абсорбція витяжки при довжинi хвилі 665 нм; 

А649 —  абсорбція витяжки при  довжинi  хвилі 649 нм. 

Вміст суми хлорофілів (а+b) визначали за формулою І.Ф. Віттерманс та А. де 

Мотс (1965): 

С(а+b) = 6.10 • А665+20,04 • А649 = 25,1 • А654 

Концентрацію каротиноїдів (Скар, мг/л) обчислювали  за формулою: 

Скар. = 4,695 • А 441–0,268(Cxл.a + Схл.b), 
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де: А441 — абсорбція розчину при довжинi хвилі 441 нм; (Схл.а + Схл.b) – 

сумарний вміст хлорофiлiв а i b у розчинi, мг/л. 

Встановивши концентрацію пігментів у витяжці, обчислювали їх кількісний 

вміст (Х, мг/г) в сировинi за формулою: 

Х = V •C •100 / m •1000, де: 

V — об`єм спиртової витяжки, мл; 

С — концентрація пігменту в етаноловому розчинi, мг/л; 

m — наважка сировини, г. 

Отримані дані виражали у відсотках. 

2.4.9 Визначення активності хлорофілази 

Активність хлорофілази визначали за методом розділення фітольних та 

безфітольних форм зелених пігментів [5]. 

Дві наважки свіжозібраного рослинного матеріалу по 0,3 г поміщали в 

дві фарфорові ступки. Одну з наважок (контроль) розтирали у присутності 

80-відсоткового ацетону, СаСО3 та невеликої кількості товченого скла. 

Гомогенат фільтрували з допомогою скляного фільтра №3. Екстракцію 

пігментів проводили малими порціями 80-відсоткового ацетону. Отриманий 

фільтрат переносили у мірну колбу об’ємом 50 мл і доводили до мітки 80-

відсотковим ацетоном. У другій наважці (дослідній) визначали вміст 

хлорофілу після дії хлорофілази. Для цього наважку розтирали в ступці з 

додаванням СаСО3 та товченого скла, у присутності 60% ацетону. Розтерту 

масу також фільтрували з допомогою скляного фільтру. Екстракцію 

пігментів проводили малими порціями 60 % ацетону, отриманий фільтрат 

переносили у мірну колбу об’ємом 25 мл і доводили об’єм фільтрату до мітки 

60 % ацетоном. Екстракт пігментів інкубують за температури 23°С протягом 

однієї години у темряві. Реакцію зупиняли, додаючи в екстракт 100 % ацетон 

з таким розрахунком, щоб концентрація ацетону в екстракті становила 80 % 

(25 мл). Рідину фільтрували через скляний фільтр і доводять її об’єм в мірній 

колбі чистим ацетоном до 50 мл. 
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Кількість хлорофіліду в першому (контрольному) та другому 

(дослідному) екстрактах визначали за методом Веста та Мак-Кінні. 

Контрольний екстракт розділяли на дві частини по 25 мл. Першу частину 

залишали у темряві для визначення суми зелених пігментів, а в другій 

(експериментальній) частині визначали вміст хлорофіліду, видаляючи з 

екстракту пігменти, які містять фітол. Для цього до 25 мл екстракту додавали 

2,5 мл 0,02 н NН4OH, 0,2 мл насиченого розчину хлориду натрію (NaCl) та 5 

мл легкого петролейного ефіру (температура кипіння 40–60°С). Суміш 

енергійно струшували та переносили у ділильну лійку та залишали до 

розділення суміші на два шари (за Краусом). Водно-ацетоновий шар, що 

містив хлорофіліди зливали у чисту колбу. Розділення проводили 3 рази, 

після останнього промивання від хлорофілів та каротиноїдів водно-

ацетонового екстракт доводили у мірній колбі (25 мл) до мітки 100% 

ацетоном. Аналогічно виділяли хлорофілід в дослідній частині витяжки. 

Оптичну густину екстрактів вимірювали на спектрофотометрі Ulab – 

102UV (Китай) при значені довжини хвилі λ=652 нм. В першій контрольній 

витяжці визначали суму зелених пігментів та хлорофілідів. У другій 

контрольній витяжці та дослідній витяжці визначали хлорофілід. 

Активність хлорофілази оцінювали за кількістю розкладеного 

хлорофілу в дослідній пробі, користуючись формулою Д. Арнона (з 

коефіцієнтом 0,69): 

Са+b = (A652 *1000 / 34.5) 

Са+b = (A652 *1000 / 34.5) *0,69 

Вміст суми зелених пігментів та хлорофілідів на 1 г сирого рослинного 

матеріалу розраховують за формулою: 

А = С*V* 100 / n*1000, 

де А – вміст пігментів в рослинному матеріалі, мг/г; 

С – концентрація пігментів в екстракті, мг/1000 мл; 

V – об’єм витяжки пігментів, мл; 
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n – наважка рослинного матеріалу, г. 

Про активність хлорофілази свідчила кількість хлорофіліду, який утворився в 

дослідній пробі після однієї години інкубації. Активність ферменту виражали 

у відсотках до загального вмісту зелених пігментів у контрольній пробі [5]. 

 

2.5. Статистична обробка результатів 

Cтатистичну обробку даних, отриманих під час досліджень, проводили 

за допомогою методів математичної статистики [1, 33]. Підраховували 

основні значення такі як середнє арифметичне (M), його стандартне 

відхилення (σ), похибка середнього арифметичного (±m), рівень значимості 

(p). Достовірність різниці показників контролю і досліду визначали за t-

критерієм Стьюдента. Відмінність вважалась вірогідною при рівні значимості 

p < 0,05. У таблицях і на рисунках наведено середньоарифметичні значення 

та їхні стандартні похибки. 

Біологічна та аналітична повторність досліду п’ятикратна, повторність 

анатомічних досліджень двадцятикратна. 

Графічне відображення результатів досліджень у вигляді діаграм 

виконували за допомогою програм Excel та Corel Draw [34]. Одержані 

матеріали оброблені статистично та за допомогою комп’ютерної програми 

“STATISTICA–6” [4]. 
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РОЗДІЛ 3. ДІЯ ГІБЕРЕЛІНУ ТА АНТИГІБЕРЕЛІНОВОГО 

ПРЕПАРАТУ ТЕБУКОНАЗОЛУ НА МОРФОГЕНЕЗ СКОТО- ТА 

ФОТОМОРФНИХ ПРОРОСТКІВ В ГЕТЕРОТРОФНУ ФАЗУ 

РОЗВИТКУ 

3.1 Вплив гібереліну та тебуконазолу на ріст, анатомічну будову 

проростків та використання резервних речовин насінини кінських бобів 

за умов фото- та скотоморфогенезу 

Сучасний досвід використання регуляторів росту, зокрема, гібереліну 

та різноманітних ретардантів демонструє можливість їхнього впливу на 

індивідуальний розвиток та обмін речовин ряду агрокультур [27]. Разом з 

тим, залишаються маловідомими анатомічні та морфологічні зміни 

вегетативних органів при штучній регуляції напруженості між «джерелом» та 

«стоком» у дводольних та однодольних рослин. 

Існує обмежена кількість даних, що свідчать про закономірності 

функціонування системи «source-sink» та регуляції механізмів проростання 

відповідно до індивідуальних характеристик рослини: виду, стадії 

проростання, інтенсивності дії факторів середовища. Поодинокі з них 

свідчать про залежність змін у процесі проростання у аспекті часу. Зокрема, 

відомо, що за дії гібереліну на проростання насіння анемони прирічної 

(Anemone rivularis var. flore-minore Maximowicz) на 9-й день не було 

встановлено впливу режиму освітлення. Однак, на 17-й день проростання 

були зафіксовані суттєві зміни, при цьому вміст ГК3 у проростках був 

мінімальним [148]. 

Літературні джерела містять обмежену кількість інформації щодо 

дослідження застосування гіберелінів для передпосівної обробки насіння 

бобових. Деякі з них демонструють рістстимулюючу дію гібереліну на 

лінійні розміри коренів у квасолі (Phaseolus vulgaris L.) [170]. Натомість у 

культури машу (Vigna radiata L.) застосування гібереліну було сприятливим 

лише для процесів формування додаткових коренів [194]. Це стало 
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підґрунтям для більш детального вивчення впливу гібереліну та антагоністів 

його синтезу на культуру кінських бобів та їх морфометричні показники, 

враховуючи здатність препаратів впливати на характер перерозподілу 

резервних сполук в рослині [30]. Одним з таких препаратів з чіткою 

антигібереліновою дією є триазолпохідний препарат тебуконазол, 

використання якого дає можливість регулювати фізіологічні та біосинтетичні 

показники [28, 129]. 

Варто зазначити, що у літературі майже не зустрічаються дані щодо 

використання триазолпохідних препаратів для обробки бобових культур. 

Деякі джерела свідчать про те, що обробка кущової квасолі препаратом цієї 

групи ретардантів – уніконазолом, сприяла збільшенню діаметру стебла, 

зменшенню його лінійних розмірів [295]. Аналогічна дія була відзначена за 

обробки паклобутразолом проростків Phaseolus vulgaris L. за умов ското- та 

фотоморфогенезу [296]. У іншому досліді із застосуванням паклобутразолу 

концентрацією 8 мг/л (вищі концентрації ретарданту виявлялися 

фітотоксичними) для обробки насіння бобів сортів Понтал та Супремо 

виявлено позитивний вплив ендогенної обробки на карпогенез [124]. 

Таким чином, можна стверджувати, що специфіка впливу 

триазолпохідних препаратів на бобові культури на сьогодні не встановлена. 

Також відсутні дані щодо дії препарату тебуконазолу з метою регуляції 

морфогенезу культури кінських бобів у період проростання, відсутній 

порівняльний аналіз впливу ретарданту та гіберелової кислоти на лінійні 

розміри проростків та органів, анатомічні особливості їх будови, що визначає 

необхідність поглибленого дослідження. 

Результати проведеного нами дослідження свідчать про стимуляцію 

росту рослин гіберелінами та інгібування процесів морфогенезу за обробки 

ретардантом. При цьому різниця на світлі між проростками у контрольному 

варіанті досліду та оброблених ГК3 була менш вираженою, що пов’язано з 

гальмівним впливом світла. Було також встановлено морфологічні 
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відмінності між скотоморфними та фотоморфними проростками (Рисунок 

3.1, А). 

 

 

 
Рисунок 3.1. Дія гібереліну та тебуконазолу на проростання насіння кінських 

бобів сорту «Віват» за умов фотоморфогенезу (А) та скотоморфогенезу (Б) на 

18-й день (1- тебуконазолу; 2- контроль; 3- гіберелова кислота) 

 

  1                                           2                                            3 

    1                                      2                                               3 

А 

Б 
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За умов скотоморфогенезу ріст був значно інтенсивнішим і у контролі, 

і у всіх варіантах досліду порівняно з фотоморфогенезом: довжина 

проростків збільшувалася, зменшувалася їх товщина, епікотиль та перші 

листки набували жовтого забарвлення (Рисунок 3.1, Б). Натомість у 

проростків, що реалізували розвиток за програмою фотоморфогенезу, 

епікотиль і перші листки набували чітко вираженого зеленого кольору. 

Шляхом штучної регуляції перерозподілу потоків резервних речовин з 

метою впливу на систему депо асимілятів – ріст можливо досягти суттєвих 

змін анатомічної будови органів [170]. Встановлено, що застосування 

антигіберелінових препаратів (ретардантів) призводить до гальмування 

лінійного росту та змін у морфо- і гістогенезі рослин [24, 198]. Наприклад, 

обробка паклобутразолом рослин Oryza sativa L. збільшувала діаметр стебел 

та їх стійкість до вилягання, в зв’язку з ущільнення клітин паренхіми та їх 

потовщенням [282]. Аналогічні результати були отримані для Nicotiana 

attenuata L. [274], Triticum spp. [277] та Givotia moluccana L. [263]. При цьому 

варто відмітити, що, в основному, вивчався вплив гіберелінів та ретардантів 

на інтенсивність ростових процеси та формування вторинної будови стебла 

[67, 310], особливості первинної будови вегетативних органів залишаються 

практично не вивченими. 

Раніше встановлено, що використання ГК3 сприяло видовженню клітин 

серцевини та клітин перимедулярної зони, спричиняючи потовщення і 

викривлення рослин кущової квасолі [295]. Застосування гібереліну 

посилювало розвиток ксилеми, утворення клітковини та лігніфікацію клітин 

судинної системи батуту, зменшуючи лінійні розміри бічних коренів, суттєво 

зменшуючи кількість і діаметр коренеплодів [281]. Блокування біосинтезу 

ГК3 сприяло розвитку ксилеми у коренебульбах, стимулюючи бічні 

меристеми, та, пригнічуючи активність верхівкових меристем [327]. Інші 

дослідження свідчать про те, що обробка гібереліном та паклобутразолом 

суттєво впливала на поділ клітин, форму клітин та плодів, терміни дозрівання 

у томатів [111]. 
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Більшість робіт, що стосуються змін показників росту та розвитку, 

процесів гістогенезу за дії гіберелінів не враховують роль одного з 

найважливіших факторів середовища на рослинний організм, що впливає на 

диференціацію тканин рослини – інтенсивність світла. Лише деякі 

дослідження демонструють роль гіберелінів як активного модифікатора 

фоторецепторної системи рослин. Зокрема, виявлено чіткий зв'язок дії світла 

та впливу фітогормону на первинну анатомічну будову проростків гарбуза 

[46]. 

Відомо, що гібереліни регулюють синтез, транспорт та біологічну 

активність інших гормонів активації верхівкової меристеми та інгібують 

розвиток бічних меристем. Місця первинного та вторинного росту 

просторово розділені, і мобільні гормональні сигнали координують 

швидкість росту між верхівковими та бічними популяціями меристематичних 

клітин [68]. Оскільки за дії гібереліну та тебуконазолу відбуваються зміни 

інтенсивності росту проростків на світлі і в темряві, важливо проаналізувати 

гістологічні та анатомічні зміни.  

Аналіз анатомічної будови ското- і фотоморфних проростків свідчить 

про суттєвий вплив гібереліну та антигіберелінового препарату тебуконазолу 

на первинну будову кореня і епікотиля (Таблиця 3.1). 

За умов фотоморфогенезу відбувалося чітке зменшення товщини 

кореня за дії гібереліну і зростання його товщини під впливом тебуконазолу. 

Така ж направленість процесу формування відмічалася і для епікотиля. 

При розвитку в темряві достовірної різниці в товщині кореня за дії 

гібереліну у порівнянні з контролем не відмічалося, однак зменшувалася 

товщина епікотиля за дії тебуконазолу. Зміни визначалися особливостями 

гістогенезу центрального циліндру та корової частини органів. За дії 

гібереліну сумарна товщина епіблеми та первинної кори кореню, епідермісу 

та первинної кори епікотилю зменшувалися, а за дії тебуконазолу – 

збільшувалася у фотоморфних проростків. Аналогічні зміни відбувалися за 

дії препаратів і у центральному циліндрі кореня і епікотиля. 
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За умов скотоморфогенезу відмічено зменшення діаметру центрального 

циліндру за дії гібереліну, а за дії тебуконазолу – лише в темряві, на світлі 

товщина цього тканинного комплексу навіть зростала. 

Отже, формування проростка на світлі за дії гібереліну 

супроводжувалося зменшенням, а за дії тебуконазолу – збільшенням 

діаметру кореня і епікотилю внаслідок особливостей гістогенезу. Під 

впливом гіберелової кислоти сумарна товщина епіблеми та первинної кори 

кореня на світлі, а епікотиля – епідермісу та первинної кори на світлі і в 

темряві зменшувалася. Тебуконазол викликав протилежну зміну – зростання 

товщини цього тканинного комплексу відбувалося як за умов фото-, так і 

скотоморфогенезу. Оскільки гістогенез контролюється фітогормонами, 

встановлені гістологічні зміни свідчать про суттєву перебудову всього 

гормонального комплексу проростка за дії світла, екзогенного гібереліну та 

його антагоніста – тебуконазолу. 

Аналіз отриманих даних свідчить, що гіберелова кислота за умов 

ското- і фотоморфогенезу суттєво впливала на швидкість росту органів 

проростка та інтенсивність утилізації резервних речовин насіння на ростові 

процеси (Таблиця 3.2). Відмічено достовірне зростання за дії ГК3 довжини 

епікотилю, кореня та проростка в цілому як на світлі, так і в темряві. При 

цьому вплив фітогормону був інтенсивнішим за умов темряви. 

Аналогічно лінійним розмірам зростала і маса сухої речовини органів 

проростка. Гіберелін достовірно підвищував масу сухої речовини епікотилю 

та кореня порівняно з контролем, сприяючи її більш активному накопиченню 

за умов скотоморфогенезу. За дії фітогормону спостерігаємо зменшення маси 

сухої речовини сім’ядоль, що є свідченням перебудови донорно-акцепторної 

системи рослин та результатом зміни атрагувального потенціалу. Цей процес 

був більш інтенсивним за умов скотоморфогенезу. Збільшення інтенсивності 

розподілу мас органів у гетеротрофну фазу розвитку за використання ГК3 

відбувається завдяки збільшення коефіцієнту використання резервних сполук 

на потреби органогенезу – росту та розвитку вегетативних органів. 
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Стимуляція транспорту запасних речовин від «джерела» до «стоку» 

відбувалася активніше в темряві ніж на світлі, а також суттєво зростав «запит» 

на резервні речовини сім’ядоль з метою їх використання на потреби епікотилю. 

Коефіцієнт використання запасних речовин на потреби кореню був значно 

нижчим в обох варіантах досліду за обробки гібереліном. 

Регулятори росту впливали на показники енергії проростання насіння 

бобів кінських. Вплив тебуконазолу на енергію проростання був більш чітко 

вираженим у порівнянні з гібереліном. Обробка ретардантом була ефективною 

у обох варіантах досліду у той час коли дія ГК3 достовірно підвищувала 

інтенсивність проростання насіння Vicia faba L. лише за умов 

фотоморфогенезу. Також нами було встановлено чітку різницю між фото- та 

скотоморфними зразками – у всіх варіантах досліду у темряві показники енергії 

проростання насіння були вищими ніж на світлі. 

За впливу тебуконазолу спостерігали гальмування ростових процесів та 

повільніше використання резервних речовин насіння, суттєве зменшення 

швидкості росту органів проростка кінських бобів за обробки ретардантом, а 

також гальмування інтенсивності утилізації резервних речовин сім'ядоль за 

умов скотоморфогенезу. Зниження показників мас сухої речовини епікотилю та 

кореню у порівнянні з контролем свідчать про значне інгібування росту 

епікотилю та кореня, що, на нашу думку, спричинено антигібереліновою дією 

препарату у цьому варіанті досліду та зменшенням активності головного 

акцептора в процесі проростання – меристем. 

Використання запасних речовин під впливом тебуконазолу на світлі 

відбувалося менш інтенсивно. Про що свідчить максимальна маса сухої 

речовини сім’ядоль у рослин цього варіанту та мінімальні коефіцієнти 

використання резервних сполук на потреби епікотилю та кореня на 18 день 

проростання. Оскільки у темряві відповідний коефіцієнт був значно вищим, це 

може свідчити про рістгальмуючу дію світла, що є екзогенним інактиватором 

біосинтезу гібереліну. 
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Отже, у варіанті обробки гібереловою кислотою (ГК3) лінійні розміри 

дослідних рослин суттєво збільшувалися, а за дії триазолпохідного ретарданту 

зменшувалися у порівняні з контролем як за умов фотоморфогенезу, так і у 

темряві. Комбінування зовнішнього (світло/темрява) чинника та гормонального 

фактору (гіберелової кислоти) в період проростання насіння суттєво змінювало 

характер донорно-акцепторних відносин у проростків кінських бобів. За дії 

препарату достовірно зростала довжина епікотилю, кореня та проростка в 

цілому як на світлі, так і в темряві. Аналогічно зростала і маса сухої речовини 

органів проростка. Інтенсивніше використовувалися запасні речовини насінини 

під впливом гібереліну за умов скотоморфогенезу, про що свідчить мінімальна 

маса сухої речовини сім’ядоль у рослин цього варіанту та більш високі 

коефіцієнти використання резервних речовин на потреби формування кореня та 

епікотилю в процесі проростання. 

 

3.2. Вплив гібереліну та ретарданту тебуконазолу на ростові 

характеристики кукурудзи за умов фото- та скотоморфогенезу 

Початкові етапи фотоморфогенезу супроводжуються активними 

метаболічними змінами, фітохромною модифікацією гормонального статусу 

проростків, розпочинається транспортування та утворення градієнтів 

фітогормонів, зокрема, гіберелінів, а також змінюється інтенсивність утворення 

природних інгібіторів [133, 224]. Відомо, що світло може модифікувати ріст і 

морфогенез рослин через перебудову гормонального комплексу, що є 

механізмом впливу на донорно-акцепторну систему [128, 212, 310]. Світло 

сприяє остаточному морфогенезу та фізіологічному розвитку так як за його дії 

зазнає змін біосинтез етилену в тканинах [80, 133]. 

Сучасні результати генетичного аналізу мутацій гіберелінів і фітохромів 

свідчать про взаємодію між сигнальними системами за різних фізіологічних 

умов [103, 304]. Зокрема, посилення експресії UVR8 як функціонального 

регулятора у Zea mays L. індукує фотоморфогенні реакції у рослин [140]. 
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Іншими дослідженнями встановлено, що фітохром ß-дефіцитні мутанти сорго 

мають більш високий рівень ГК1 та ГК20, що сприяє посиленому росту стебла за 

дії червоного світла. Застосування інгібіторів біосинтезу гіберелової кислоти 

призводить до зменшення кількості клітин і поздовжнього росту клітин стебла, 

коренів, звуження листя, зменшення співвідношення лінійних розмірів пагонів 

відносно коренів, листя набуває темно-зеленого забарвлення та затримується 

старіння у фототрофних рослин [183, 191, 217]. 

Оскільки зміни в інтенсивності росту різних органів проростка за умов 

фото- і скотоморфогенезу очевидно супроводжуються відмінностями у 

інтенсивності використання депонованих у органах запасу резервних речовин, 

виникає потреба у детальному дослідженні механізмів перебудови відносин 

між донором та акцептором у однодольних рослин. В окремих роботах наведені 

дані, які свідчать про можливість регуляції швидкості утилізації резервних 

сполук на потреби росту і розвитку зовнішніми і внутрішніми чинниками [198, 

212]. 

Аналіз отриманих нами даних свідчить, що застосування регуляторів 

росту за умов фото- і скотоморфогенезу суттєво впливали на інтенсивність змін 

ростових параметрів органів проростка та утилізацію резервних речовин 

насіння на потреби органогенезу кукурудзи сорту «Ароматна» (Таблиця 3.3). 

Відмічено, що гіберелін спричиняв достовірну інтенсифікацію росту 

надземної частини проростка, кореня та рослини в цілому як за умов 

фотоморфогенезу (Рисунок 3.2, А), так і скотоморфогенезу (Рисунок 3.2, Б). 

При цьому за умов скотоморфогенезу проростки формувалися витонченими та 

слабкими, їх листкові пластини набували жовтого забарвлення. Дія 

фітогормону стимулювала ріст проростків схильних до вилягання, з 

малорозвиненими першими листками. 

За умов темряви використання запасних речовин сім’ядолі також 

відбувалося інтенсивніше, ніж за умов проростання на світлі, що 

підтверджується зростанням маси сухої речовини надземних та підземних 
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органів, а також мінімізацією маси сухої речовини сім’ядолі. Тобто гіберелін 

чинив стимулюючу дію, про що свідчать достовірно більш високі коефіцієнти  

порівнянні з контролем. Протилежна дія на біометричні показники була 

зафіксована у проростків, оброблених тебуконазолом. Зокрема, лінійні розміри 

енергії проростання та використання резервних речовин на потреби 

формування кореня та надземної частини проростка на 18-й день проростання у 

 

Рисунок 3.2. Дія гібереліну та тебуконазолу на проростання насіння кукурудзи 

сорту «Ароматна» за умов фотоморфогенезу (А) та скотоморфогенезу (Б) на 18-

й день (1- тебуконазол; 2- контроль; 3- гіберелова кислота) 

    1                                          2                                       3 

    1                                            2                                         3 

А 

Б 
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органів та рослини в цілому були достовірно меншими ніж у рослин 

контрольного варіанту досліду. Така інактивація впливу гібереліну була 

підтверджена менш інтенсивним використанням запасних речовин насінини 

під впливом тебуконазолу, зокрема за умов фотоморфогенезу. Про це 

свідчить мінімальна маса сухої речовини органів у рослин цього варіанту та 

нижчі коефіцієнти використання резервних речовин на потреби формування 

вегетативних органів в процесі проростання. 

При цьому маса сім’ядоль не була максимальною, що може свідчити 

про своєрідну оптимізацію використання резервних речовин насінини на 

процеси органогенезу за використання тебуконазолу. 

Особливо вираженим був рістінгібуючий вплив ретарданту на світлі, 

що підтверджують мінімальні показники коефіцієнту використання 

резервних речовин на потреби формування надземної частини та достовірно 

нижчі у порівнянні з контролем показники енергії проростання. Аналогічний 

вплив застосування регуляторів росту був виявлений для показників схожості 

насіння досліджуваної культури. 

Таким чином, в період проростання насіння застосування екзогенного 

фактору, а саме світла та темряви, а також гормонального чинника 

(гіберелова кислота та її антагоніста тебуконазолу) дозволяло регулювати 

характер донорно-акцепторних відносин у проростків кукурудзи. За дії 

гормону достовірно зростала довжина підземних та надземних органів та 

проростка в цілому як на світлі, так і в темряві. Аналогічно зростала і маса 

сухої речовини органів проростка. Використання тебуконазолу викликало 

протилежну реакцію проростків, що пов’язано з його ретардантною дією. 

Така інактивація впливу ендогенного фітогормону була підтверджена менш 

інтенсивним використанням запасних речовин насінини під впливом 

тебуконазолу, зокрема за умов фотоморфогенезу, про що свідчить мінімальна 

маса сухої речовини вегетативних органів у рослин цього варіанту та нижчі 

коефіцієнти використання резервних речовин на потреби формування 

підземних та надземних органів в процесі проростання. 
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РОЗДІЛ 4. ОСОБЛИВОСТІ ПЕРЕРОЗПОДІЛУ РЕЗЕРВНИХ СПОЛУК 

МІЖ ДОНОРНОЮ ТА АКЦЕПТОРНОЮ СФЕРАМИ РОСЛИН В 

ГЕТЕРОТРОФНУ ФАЗУ РОЗВИТКУ ЗА ДІЇ СВІТЛА, ГІБЕРЕЛІНУ ТА 

ТЕБУКОНАЗОЛУ 

4.1. Вплив гібереліну та тебуконазолу на перерозподіл резервних сполук 

між донорною та акцепторною сферами проростків Vicia faba L. в 

гетеротрофну фазу розвитку за дії світла та його відсутності 

4.1.1. Накопичення і перерозподіл різних форм вуглеводів у органах 

кінських бобів за дії гібереліну та тебуконазолу 

Відомо, що цукри відіграють надзвичайно важливу роль в процесах 

росту, розвитку та метаболізму рослини. В останні роки встановлено, що 

крім структурної та енергетичної функції вуглеводи є важливими 

сигнальними молекулами в регулюванні донорно-акцепторних відносин 

рослини [86, 145, 270]. В зв’язку з цим вивчення змін їх концентрації, 

якісного складу та інтенсивності транспорту вуглеводів на різних етапах 

онтогенезу є важливим аспектом розуміння функціонування донорно-

акцепторної системи. 

Бобові є джерелом білків та харчових волокон [178, 239], які повільно 

засвоюються, а також вони містять специфічний за своєю хімічною 

природою крохмаль, що відрізняється від крохмалю злаків співвідношенням 

амілози та амілопектину [228]. Варто зазначити, що у сучасній літературі 

відсутні дані щодо особливостей перерозподілу запасних вуглеводів насіння 

у період проростання між органами проростків за дії регуляторів росту та 

світла або його відсутності, що визначає необхідність детального вивчення 

цього процесу. 

Одним з провідних факторів впливу гіберелінів на проростання 

насіння, яке має в якості резервної речовини крохмаль, є здатність 

стимулювати виділення зародком в ендосперм α-амілази, що веде до 

розщеплення крохмальних зерен [264]. Такий вплив обробки екзогенною 
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гібереловою кислотою на структуру алейронових зерен поблизу зародка був 

встановлений в період проростання насіння Prunus africana (Hook.f.) Kalkman 

[287] та Vitis vinifera L. [180]. 

Враховуючи значення коефіцієнтів використання резервних речовин 

насінини на потреби росту і формування вегетативних органів проростків під 

впливом гібереліну та тебуконазолу, нами був проведений аналіз вмісту 

вуглеводів у проростках бобів (Таблиця. 4.1). 

Результати дослідження свідчать про суттєвий вплив гіберелової 

кислоти на швидкість гідролізу крохмалю за умов фото- і скотоморфогенезу 

у порівнянні з контролем та сухим насінням, де вміст крохмалю складав 

30,52±1,52%. За умов проростання у темряві швидкість використання 

резервного крохмалю сім’ядоль була більш високою. Гіберелін стимулював 

розщеплення крохмалю як на світлі, так і у темряві. Звертає на себе той факт, 

що за умов темряви дія тебуконазолу як інгібітора гідролізу крохмалю 

практично не мала прояву – залишкова кількість крохмалю на 18-й день 

пророщування була близькою до варіанту з гібереліном. При цьому 

уповільнювався відтік цукрів з сім’ядоль до кореня та епікотиля – вміст суми 

цукрів та сахарози у цьому варіанті суттєво зростав. 

Більш низький вміст суми цукрів у сім’ядолях скотоморфних рослин 

пояснюється більш інтенсивним відтоком на потреби органогенезу – 

формування структур кореня та епікотиля. В цілому вміст суми цукрів і 

крохмалю у скотоморфних рослин у коренях та, особливо, епікотилях 

проростків був нижчим, ніж у фотоморфних. На нашу думку, це чітко 

пояснюється більш інтенсивними темпами росту і біорозбавленням 

неструктурних вуглеводів серед структурних полісахаридів проростків. 

Зниження вмісту суми цукрів в епікотилі та корені проростка, що 

відмічалося у скотоморфних рослин під впливом тебуконазолу зумовлене, 

очевидно, гальмуванням відтоку продуктів гідролізу крохмалю до зон росту. 

Відомо, що основною транспортною формою цукрів в рослині є 

сахароза. Звертає на себе увагу те, що найнижчий вміст цього цукру відмі-
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чався для варіанту з гібереліном, а найвищий – у варіанті з тебуконазолом. 

Це свідчить про швидку утилізацію сахарози на потреби морфогенезу 

проростків за дії фітогормону та інгібування транспорту сахарози 

тебуконазолом.  

4.1.2. Вплив гібереліну та його антагоніста тебуконазолу на 

використання резервних ліпідів під час проростання насіння кінських 

бобів за умов фото-та скотоморфогенезу 

У літературі відсутня інформація щодо використання резервних ліпідів 

рослинами у гетеротрофну фазу розвитку за реалізації програм фото- та 

скотоморфогенезу. Попередньо нами було встановлено суттєвий вплив 

гібереліну та тебуконазолу на інтенсивність використання резервних речовин 

на потреби формування органів (Таблиця 3.1), що є підґрунтям для 

встановлення обсягів використання резервних речовин насінини, зокрема 

олії, на потреби органогенезу. 

Існуючі в літературі дані свідчать про зв'язок інтенсивності 

використання резервних ліпідів та обміну вуглеводів. Відомо, що під час 

проростання насіння люпину утилізація ліпідів , що контролюється на різних 

рівнях, підвищується через дефіцит цукру у складі тканин. В умовах 

вуглеводного голоду у гетеротрофну фазу розвитку значно підвищується 

ризик порушень ліпідного обміну [101]. 

Нами встановлено, що дія гіберелової кислоти суттєво залежала від 

світлового сигналу: застосування гібереліну призводило до досить 

інтенсивного використання ліпідів сім’ядоль в процесі проростання насінини 

в темряві, а фотоморфні проростки характеризувалися найбільш високим 

залишком ліпідів у порівнянні з іншими варіантами (Рисунок 4.1). На нашу 

думку, високий залишковий вміст ліпідів за дії гібереліну фотоморфних 

рослин пояснюється інгібуванням активності гіберелінів світлом, а також 

інтенсивним використанням резервних вуглеводів насінини (див. табл. 4.1), 

на фоні якого відбувалося зростання відносного вмісту резервних ліпідів. 
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Встановлено, що тебуконазол практично не впливав на інтенсивність 

використання ліпідів сім’ядоль як за умов фото-, так і скотоморфогенезу. 

Попередньо нами встановлено, що гіберелова кислота стимулювала 

процеси використання резервних вуглеводів та азотовмісних сполук на 

онтогенетичні потреби проростків, а застосування інгібітора біосинтезу 

гіберелінів тебуконазолу, навпаки, інгібувало використання резервних 

речовин насінини [198, 200]. При цьому в літературі зустрічаються лише 

поодинокі дані щодо обміну ліпідів за умов ското- і фотоморфогенезу 

проростків за дії гіберелінів [292]. Результати аналогічних досліджень 

закономірностей використання резервних сполук насіння гарбуза під час 

проростання свідчать про значний вплив регуляторів росту на ці процеси. 

Водночас значного гальмівного впливу вдалося досягти переважно завдяки 

використанню похідних четвертинних амонієвих солей, що зумовлювали 

сповільнення гідролізу та зменшення вмісту жирних кислот у зразках [259]. 

Аналіз жирнокислотного складу олії сім’ядоль дозволяє зробити 

висновок про суттєву перебудову ліпідного обміну в період проростання 

насіння і формування проростків за різного освітлення. В процесі онтогенезу 

у всіх варіантах досліду відмічалося зменшення вмісту ненасичених і 

зростання вмісту насичених вищих жирних кислот у порівнянні з олією 

сухого насіння (Таблиця 4.2). Аналогічна закономірність встановлена раніше 

при вивченні дії гібереліну і паклобутразолу на проростання насіння 

соняшнику [207] та кукурудзи [209]. 

Хроматографічний аналіз виділеної олії дозволив встановити наявність 

десяти вищих жирних кислот (ВЖК) – насичених міристинової, 

пальмітинової, стеаринової, арахінової та бегенової та ненасичених – 

пальмітолеїнової, олеїнової, лінолевої, ліноленової та гондоінової, вміст яких 

по варіантах досліду був різним. Відбувалося зростання сумарного вмісту 

насичених і зниження вмісту ненасичених ВЖК в насінині на 18-й день 

проростання у порівнянні з олією сухого насіння, зменшувалися показники 

співвідношення ненасичених/насичених жирних кислот у всіх варіантах до- 
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сліду. Водночас у скотоморфних проростків процес перетворення 

ненасичених жирних кислот у насичені найефективніше інгібувався 

тебуконазолом, а за дії фітогормону це співвідношення достовірно не 

відрізнялося від контрольного варіанту. У фотоморфних проростків за дії 

тебуконазолу інтенсивність цього процесу не змінювалася, але застосування 

гібереліну стимулювало утворення більшої кількості насичених жирних 

кислот. 

Важливими є дані про вміст ліноленової кислоти в олії сім’ядоль бобів 

кінських – за дії гібереліну він достовірно не відрізнявся від контролю, а за 

дії тебуконазолу був достовірно більшим у порівнянні з контролем. Давно 

встановлено, що формування зелених листків на світлі супроводжується 

інтенсивним накопиченням в мембранах хлоропластів гліколіпідів, до складу 

яких входить ліноленова кислота [302]. Очевидно, що за достатнього 

забезпечення проростка нативним гібереліном і додаткового застосування 

штучного гібереліну змін в утворенні ліноленової кислоти не відбувається. 

Натомість, блокування тебуконазолом синтезу нативного гібереліну в 

проростках призводить до зниження відтоку ліноленової кислоти з сім’ядоль 

внаслідок уповільнення росту проростка та, відповідно, використання цієї 

жирної кислоти в процесах хлоропластогенезу. 

4.1.3. Вплив гібереліну та ретарданту тебуконазолу на вміст Нітроґену, 

Фосфору і Калію у проростках кінських бобів в період проростання 

В літературі представлені лише обмежені дані, що розглядають азотний 

обмін та використання елементу в межах функціонування донорно-

акцепторних відносин, починаючи від поглинання, тимчасового зберігання, 

закінчуючи метаболізмом та мобілізацією форм азоту [297]. 

Окремі дані свідчать про можливість впливу світла на мобілізацію та 

метаболізм білка. Зокрема, описано особливості азотного обміну у 

Arabidopsis thaliana L на світлі, в цілковитій темряві та під час переходу від 

темнового росту до фотоморфогенезу [118]. Існує думка, що деградація 

протеїнів може бути зумовлена активністю сигнального шляху убіквітину, 
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що може опосередковано чинити вплив на часткове розщеплення пептидів 

[131, 133]. 

Раніше було встановлено, що зміна ростових характеристик і 

коефіцієнта використання резервних речовин насіння квасолі 

супроводжувалася зменшенням вмісту загального азоту, що свідчить про 

використання резервних азотовмісних сполук на процеси морфогенезу [259]. 

Також за дії гібереліну відбувалося посилення росту надземної частини та 

кореневої системи проростків рослин, які містили різні типи резервних 

речовин – крохмалю (кукурудза), білків (квасоля) та олії (кабак) у порівнянні 

з контролем. Процес відбувався швидше в темряві. За дії ретардантів, які 

блокують утворення гіберелінів, процес проростання блокувався як на світлі, 

так і в темряві. Коефіцієнт використання запасних речовин за дії гібереліну 

був максимальним, а за дії антигіберелінового препарату хлормекватхлориду 

був мінімальним як у скотоморфних, так і у фотоморфних проростків [260]. 

Результати нашого дослідження демонструють більш повільне 

використання азотовмісних сполук у порівнянні з резервними вуглеводами у 

процесі проростання насіння бобів (Рисунок 4.2). 

Зміни у вмісті Нітроґену в сім’ядолях скотоморфних та фотоморфних 

рослин на 18-й день проростання були значно меншими, ніж зміни у вмісті 

крохмалю (див. табл. 4.1). Зменшувався вміст білкової фракції азоту за дії 

гібереліну як на світлі, так і в темряві, водночас вміст небілкової фракції 

зростав. Більш чітко цей процес відбувався у скотоморфних проростків. На 

нашу думку, це свідчить про те, що гіберелін в темряві стимулює гідроліз 

резервного білка сім’ядоль, однак інтенсивний відтік азотистих сполук на 

ранніх етапах розвитку проростка до зон росту рослини не відбувається. 

Очевидно, резервні азотовмісні сполуки інтенсивніше використовуються на 

більш пізніх етапах, під час розгортання повноцінних листків і формування 

фотосинтетичного апарату. Основною резервною речовиною, яка 

використовується на ранніх етапах проростання, є вуглеводи. 

Звертає на себе увагу, що за дії тебуконазолу вміст всіх форм азоту як у 
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фотоморфних, так скотоморфних проростків, був нижчим, ніж в інших 

варіантах досліду. Це пояснюється тим, що за дії ретардантів внаслідок 

уповільнення формування органів проростка відтік інших резервних речовин 

з сім’ядоль зменшувався, що призводило до зростання відносної частки 

азотовмісних сполук. 

Основні закономірності перерозподілу потоків пластичних речовин по 

рослині за змін інтенсивності росту окремих органів достатньо повно вивчені 

в межах концепції донорно-акцепторних відносин [99, 266, 324]. Однак 

особливості перерозподілу елементів мінерального живлення між органами 

рослини під впливом гібереліну за умов фото- і скотоморфогенезу 

залишаються практично невивченими. 

Проведений нами аналіз вмісту Фосфору та Калію в органах проростків 

ското- і фотоморфних рослин свідчить про відсутність достовірної різниці у 

вмісті елементів у сім’ядолях на 18-й день проростання. В коренях і епікотилі 

рослин, які формувалися в темряві, було відмічено більш низький вміст 

Фосфору у порівнянні із фотоморфними проростками (Рисунок 4.3). Це, на 

нашу думку, аналогічно з азотом, також пов’язане з біорозбавленням. Не 

встановлено також достовірного впливу гібереліну на виведення Фосфору з 

сім’ядоль скотоморфних та фотоморфних рослин на потреби формування 

епікотиля і кореня. 

В цілому аналогічні закономірності відмічені і для Калію: внаслідок 

біорозбавлення скотоморфні рослини характеризувалися меншим вмістом 

Калію в епікотилях та коренях проростків і незначним зменшенням вмісту 

елементу в сім’ядолях (Рисунок 4.4). 
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Рисунок 4.3. Дія гіберелової кислоти та тебуконазолу на вміст Фосфору в 

органах проростків кінських бобів за умов фото- і скотоморфогенезу (18-й 

день проростання, % на масу сухої речовини) 

Рисунок 4.4. Дія гіберелової кислоти та тебуконазолу на вміст Калію в 

органах проростків кінських бобів за умов фото- і скотоморфогенезу (18-й 

день проростання, % на масу сухої речовини рослини) 
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Гіберелін суттєво не впливав на вміст Калію в сім’ядолях 

скотоморфних рослин. 

Це, на нашу думку, свідчить про достатнє забезпечення насінини 

Фосфором і Калієм для забезпечення процесів фото- і скотоморфогенезу 

цими елементами живлення і відсутність специфічної гіберелінової регуляції 

їх реутилізації в процесах проростання. 

 

4.2. Вплив гібереліну та тебуконазолу на перерозподіл резервних сполук 

між донорною та акцепторною сферами проростків кукурудзи в період 

проростання 

4.2.1. Особливості вуглеводного обміну фото- та скотоморфних 

проростків Zea mays L. за дії регуляторів росту 

Відомо, що застосування гібереліну зумовлює перебудову метаболізму 

насіння в період проростання, зокрема стимуляцію виділення гідролітичних 

ферментів, що суттєво впливають на динаміку вуглеводного обміну [263, 

285, 292]. 

Отримані нами дані свідчать про суттєвий вплив гіберелової кислоти та 

тебуконазолу на швидкість гідролізу крохмалю у органах проростків Zea 

mays L. за умов фото- і скотоморфогенезу (Таблиця 4.3). 

В цілому за умов проростання у темряві, аналогічно проросткам бобів 

кінських швидкість використання резервних вуглеводів насінини була більш 

високою, ніж за умов фотоморфогенезу, що пояснюється більш інтенсивними 

темпами росту та підвищенням запиту на резервні речовини органами-

акцепторами. 

Нами встановлено, що вміст крохмалю в сухому насіння становив 

62,87±3,14%. Застосовані препарати суттєво впливали на перерозподіл 

вуглеводів у проростку: за дії гібереліну гідроліз крохмалю відбувався 

значно інтенсивніше у порівнянні з іншими варіантами досліду, при чому 

гідроліз посилювався в темряві. Процес супроводжувався суттєвим накопи- 
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ченням транспортної форми вуглеводів – сахарози. Уповільнення гідролізу 

крохмалю за дії тебуконазолу у порівнянні з контролем супроводжувалося 

достовірним зменшенням вмісту як суми цукрів, так і вмісту сахарози. 

Враховуючи дані про найнижчі значення коефіцієнту використання 

резервних речовин насінини на ріст і формування вегетативних органів 

проростка у цьому варіанті, можна стверджувати про гальмування 

транспорту цукрів з сім’ядолі за дії ретарданту. 

4.2.2. Вплив регуляторів росту на використання резервних ліпідів у 

гетеротрофну фазу росту кукурудзи за умов фото-та скотоморфогенезу 

У гетеротрофну фазу живлення процеси гісто- та органогенезу 

потребують використання енергетичних резервів насінини (донора), серед 

яких важливе місце займають ліпіди. Одним із завдань нашого дослідження 

було провести порівняльний аналіз використання резервних ліпідів на 

процеси морфогенезу за дії регуляторів росту та різних умов освітлення бобів 

кінських і кукурудзи. 

Нами встановлено, що загальний вміст олії у сухому насінні 

(2,60±0,13%) кукурудзи був вищим у порівнянні з відповідними показниками 

кінських бобів (0,83±0,04%). Встановлено аналогічний бобам кінським вплив 

гібереліну на використання резервної олії проростками кукурудзи за умов 

ското- і фотоморфогенезу (Рисунок 4.5). При розвитку в темряві за дії 

фітогормону відбувалося достовірне зменшення вмісту ліпідів в сім’ядолі, а 

світло інгібувало гіберелінзалежне використання резервних ліпідів на ростові 

процеси. Застосування розчину тебуконазолу для обробки насіння 

зумовлювало гальмівний вплив на процеси використання ліпідів для росту та 

розвитку проростків кукурудзи як на світлі, так і в темряві. 

В окремих дослідженнях відмічалося, що проростання насіння олійних 

культур за дії регуляторів росту супроводжується зміною співвідношення 

ненасичених/насичених ВЖК в бік останніх за дії ферменту сатурази [46, 

216]. Зважаючи на вказане, процеси використання ліпідів за умов фото- та 

скотоморфогенезу потребують більш детальної оцінки, включаючи аналіз  
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жирнокислотного складу олії сім'ядоль кукурудзи. 

Проведений нами аналіз зразків кукурудзяної олії дозволив встановити 

наявність міристинової, пальмітинової, пальмітолеїнової, стеаринової, 

олеїнової, лінолевої, ліноленової, арахінової, бегенової та гондоінової, вміст 

яких був різним у варіантах досліду. Нами встановлено відмінності у 

сумарному вмісті насичених і ненасичених жирних кислот в сім’ядолі на 18-й 

день проростання у порівнянні з олією сухого насіння, а також вплив на цей 

процес застосованих регуляторів росту (Таблиця 4.4). 

Застосування гібереліну, аналогічно бобам кінським, спричиняло 

зменшення співвідношення ненасичених і насичених кислот у олії сім’ядолі 

кукурудзи у порівнянні з контролем. Встановлено, що наявність світла 

суттєво не впливала на цей процес за дії фітогормону. Аналогічно бобам 

кінським, тебуконазол призводив до зростання показника відношення 

ненасичені/насичені ВЖК у порівнянні з контролем і варіантом з 

гібереліном. Цифри, які характеризують ці показники були наближені до 

значень олії сухого насіння. На нашу думку, це свідчить про уповільнення 

обміну ліпідів в насінні, що проростає внаслідок інгібування утворення 

гіберелінів. При цьому слід відмітити, що у скотоморфних проростків 

співвідношення ненасичених/насичених ВЖК було меншим ніж у 

фотоморфних внаслідок більш інтенсивного росту проростка за умов 

темряви. 

Важливими, на нашу думку, є дані про вміст ліноленової кислоти в олії 

сім’ядоль у порівнянні з контролем – у всіх варіантах досліду він був значно 

вищим, ніж у сухому насінні. Аналогічно з бобами кінськими, вміст цієї 

ВЖК був максимальним за дії інгібітора синтезу гібереліну – тебуконазолу. 

Аналогічна дія ретардантів була раніше встановлена також при проростанні 

насіння гарбуза [46]. 

Найнижчим у порівнянні з іншими варіантами досліду вміст цієї ВЖК 

був у варіанті обробки гібереліном за дії світла, оскільки формування 

зелених листків на світлі супроводжується інтенсивним накопиченням в мем-   
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бранах хлоропластів гліколіпідів, до складу яких входить ліноленова кислота 

[302]. Очевидно, що у фотоморфних рослин хлоропластогенез відбувається 

швидше, резерви ліноленової кислоти олії сім’ядоль використовуються 

інтенсивніше. Підвищений вміст ліноленової кислоти за дії антагоністу 

гіберелінів тебуконазолу свідчить про найменш інтенсивний відтік цієї ВЖК 

на потреби хлоропластогенезу [209]. 

4.2.3. Вплив гібереліну та ретарданту тебуконазолу на вміст Нітроґену, 

Фосфору і Калію у проростках кукурудзи в період проростання 

Дані літератури свідчать про тісний взаємозв’язок гормональної 

системи рослин та процесами поглинання, руху та включення в обмінні 

процеси елементів мінерального живлення [166, 298]. В літературі 

представлені лише обмежені дані, які стосуються впливу гіберелінів на 

використання білків та елементів мінерального живлення в процесі 

проростання [259]. В зв’язку з цим, особливої уваги потребує вивчення 

питання механізму перерозподілу елементів мінерального живлення рослини 

під впливом регуляторів росту за умов фото- і скотоморфогенезу в межах 

концепції «source-sink», встановлення можливих відмінностей в цих 

процесах у дводольних і однодольних рослин. 

Основні запаси насінини кукурудзи представлені як крохмалем, так 

білком. Нами встановлено, що аналогічно проросткам бобів кінських, 

використання азотовмісних сполук у порівнянні з резервними цукрами при 

проростанні насіння кукурудзи було більш повільним, оскільки зміни у 

вмісті Нітроґену в сім’ядолях скотоморфних та фотоморфних рослин на 18-й 

день проростання були значно меншими ніж зміни у вмісті крохмалю 

(Рисунок 4.6). 

В цілому можна відмітити, аналогічно бобам кінським, незначне 

зменшення вмісту азотовмісних сполук в сім’ядолі скотоморфних рослин у 

порівнянні з фотоморфними і відсутність впливу гібереліну на швидкість 

використання резервних азотовмісних сполук у фотоморфних проростків. На 

нашу думку, це свідчить про інгібуючу дію світла на активність гіберелінів.

75



 
 Ри

су
но

к 
4.

6.
 В

пл
ив

 г
іб

ер
ел

ін
у 

та
 т

еб
ук

он
аз

ол
у 

на
 в

мі
ст

 с
по

лу
к 

Н
іт

ро
ґе

ну
 в

 с
ім

’я
до

ля
х 

пр
ор

ос
тк

ів
 к

ук
ур

уд
зи

 за
 у

мо
в 

фо
то

- і
 с

ко
то

мо
рф

ог
ен

ез
у 

(1
8-

й 
де

нь
 п

ро
ро

ст
ан

ня
, %

 н
а 

ма
су

 с
ух

ої
 р

еч
ов

ин
и)

: А
 –

 ф
от

ом
ор

фо
ге

не
з, 

Б 
– 

ск
от

ом
ор

фо
ге

не
з

0

0.
2

0.
4

0.
6

0.
81

1.
2

Ко
нт

ро
ль

Гі
бе

ре
ло

ва
 к

ис
ло

та
Те

бу
ко

на
зо

л

Вміст Нітроґену, %
А

0

0.
2

0.
4

0.
6

0.
81

1.
2

Ко
нт

ро
ль

Гі
бе

ре
ло

ва
 к

ис
ло

та
Те

бу
ко

на
зо

л

Б

За
га

ль
ни

й
Бі

лк
ов

ий
Н

еб
іл

ко
ви

й

76



 

 
 

Встановлено, що за дії тебуконазолу вміст загального та білкового азоту на 

18-й день проростання залишався максимальним у сім’ядолях як 

фотоморфних, так і скотоморфних рослин у порівнянні з іншими варіантами 

досліду. Це свідчить про уповільнення гідролізу резервних білків за умов 

блокування синтезу гіберелінів. 

Аналогічна тенденція встановлена нами і при проростанні насіння 

бобів, де білкові сполуки використовуються на більш пізніх етапах 

проростання [198]. 

Нами встановлено різницю по варіантах досліду у вмісті Фосфору в 

органах фото- і скотоморфних проростків кукурудзи сорту «Ароматна» на 

18-день проростання (Рисунок 4.7). У сім’ядолях, коренях та надземній 

частині фотоморфних рослин відмічено більш високий вміст елементу у 

порівнянні із скотоморфними проростками. На нашу думку, це пов’язано зі 

специфічним впливом гібереліну на евакуацію Фосфору з сім’ядолі на потре- 

 

Рисунок 4.7. Дія регуляторів росту на вміст Фосфору в органах проростків 

кукурудзи за умов фото- і скотоморфогенезу (18-й день проростання, % на 

масу сухої речовини) 
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би більш інтенсивного формування надземних та підземних органів в умовах 

темряви, а також інгібуючим впливом світла на ріст надземної частини у 

фотоморфних проростків, внаслідок чого зростає біорозбавлення елементу. 

Не встановлено суттєвого впливу гібереліну на швидкість використання 

елементу з сім’ядолі на ростові процеси як у фото-, так і у скотоморфних 

рослин. В цілому аналогічний характер розподілу Фосфору в період 

проростання відмічався і для резервного Калію (Рисунок 4.8). 

 
Рисунок 4.8. Дія регуляторів росту на вміст Калію в органах проростків 

кукурудзи за умов фото- і скотоморфогенезу (18-й день проростання, % на 

масу сухої речовини) 

Вміст елементу в коренях та надземній частині у контролі та у варіанті 

з тебуконазолом у ското- і фотоморфних рослин практично не відрізнявся. 

Водночас слід зазначити, що вплив регуляторів росту і світла на швидкість 

евакуації Калію з сім’ядолі кукурудзи практично відсутній. На нашу думку, 

це свідчить про те, що насінина забезпечена достатньою кількістю гібереліну 

і застосування екзогенного гібереліну та інгібітора його новоутворення не 

посилює надходження елементу в ростові центри. 
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РОЗДІЛ 5. ОСОБЛИВОСТІ ФОРМУВАННЯ ФОТОСИНТЕТИЧНОГО 

АПАРАТУ ПРОРОСТКІВ ТА НАКОПИЧЕННЯ ПІГМЕНТІВ ЗА ДІЇ 

СВІТЛА, ГІБЕРЕЛІНУ ТА ТЕБУКОНАЗОЛУ 

Деетіоляція, або перехід від етіольованого росту (скотоморфогенез) до 

фотоморфогенезу є одним з найбільш складних етапів онтогенезу рослин. 

Процес включає перепрограмування метаболізму рослинних клітин, 

реорганізацію роботи гормональної системи та зміну морфології рослини, 

перехід до автотрофного живлення. 

Скотоморфогенез, головним чином, залежить від концентрації та 

співвідношення фітогормонів, у яких провідну роль відіграють гібереліни, 

індолілоцтова кислота, брасиностероїди [224] і абсцизова кислота [109]. При 

цьому роль окремих фітогормонів залишається маловивченою. Оскільки 

фітогормони включені в систему трансдукції світлового сигналу, багато з 

регульованих світлом реакцій розвитку рослин також реагують на обробку 

рослин гормонами [171, 175]. Ген біосинтезу AtGA3ox1 позитивно впливає 

на активність фітохрому, підвищуючи рівень біоактивних гіберелінів. 

Встановлено позитивну кореляцію між змінами біомаси і довжини 

гіпокотиля квасолі з вмістом гіберелінів у темряві, тоді як на світлі 

відмічалася негативна кореляція між цими параметрами [8]. Суттєвий морфо-

фізіологічний вплив на рослину здійснюють і модифікатори дії фітогормонів 

[221, 224]. 

Здатність переключатися зі скотоморфогенетичного до 

фотоморфогенетичного розвитку є суттєвою для виживання проростка. На 

поверхні ґрунту як основний екзогенний агент починає діяти світло, що 

пригнічує активність головного білка-супресора фотоморфогенезу COP1, 

який синтезується в нуклеарному просторі. Світло визначає активність інших 

регуляторів транскрипції, які забезпечують реалізацію сигналів фітогормонів, 

а також активують транс-фактори, що ініціюють перехід до автотрофного 

живлення [108]. Центральним для цього механізму є система фоторецепторів 
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(фітохромів, кріптохромів і фототропіну), що регулюють вмикання 

фотоморфогенезу [143, 307, 310, 315]. Фоторецепторні білки рослин, такі як 

фітохроми (до 5 різних типів з частково різними функціями), кріптохроми (2 

типи), фототропіни (2 типи) та UVR8 сприяють передачі сигналу, утворюючи 

складну мережу. За такої умови збудження одного фоторецептора може 

посилювати або гальмувати дію іншого [171]. 

Відомо, що початкові етапи фотоморфогенезу супроводжуються 

активними метаболічними змінами, розпочинається транспортування та 

утворення градієнтів фітогормонів, зокрема, гіберелінів в рослині, а також 

змінюється інтенсивність утворення природних інгібіторів [128, 213]. 

Для переходу до автотрофного живлення рослина повинна сформувати 

фотосинтетичний апарат і захиститися від можливих легких травм [210]. 

Сучасні роботи підтверджують роль світла або його відсутності у процесі 

регуляції біогенезу хлоропластів, транскрипції їх генів, білкових факторів 

[306, 326, 333]. Відомо, що деякі проламелярні тільця можуть брати участь в 

накопиченні ліпідів, що дозволяє швидко утворювати повноцінну ламелярно-

гранулярну структуру пластид щойно рослина потрапляє в умови 

достатнього освітлення [286]. Коли інтенсивність світла нижче певного рівня 

або світло відсутнє, пропластиди диференціюються в етіопласти [142]. 

Зазвичай формування етіопластів супроводжує програму 

скотоморфогенезу на ранніх етапах розвитку рослин. Вони можуть бути 

присутні в деяких рослинних структурах, що забезпечують сильну 

світлофільтрацію за рахунок зовнішніх тканин (брунька). 

Етап формування основних пігмент-білкових комплексів 

фотосинтетичного апарату є багатоступінчастим процесом. Він стосується у 

першу чергу змін нативного пігментного апарату та появи фотохімічних 

реакцій електронно-транспортного ланцюга, тісно пов’язаних з ФС І та ФС ІІ 

[22, 168, 236]. 

Деякі дослідження свідчать про значний вплив регуляторів росту на 

процеси формування «донора» у системі «фотосинтез – ріст». Відомо, що 
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триазолпохідний препарат паклобутразол збільшував вміст хлорофілу в 

листках картоплі [49, 268], а препарат фолікур – у маку олійного [202]. 

Сучасна література свідчить про ефективність застосування стимулятора 6-

БАП і ретарданту тебуконазолу з метою підвищення вмісту хлорофілу у 

томатів [267], вплив ССС на формування фотосинтетичного апарату рослин 

льону [184]. 

Разом з тим, в літературі відсутні дані про регуляторну роль 

фітогормонів, зокрема гіберелінів у процесах формування фотосинтетичного 

апарату при переході від скотоморфогенезу до фотоморфогенезу в 

гетеротрофний період розвитку (період проростання). В зв’язку з цим, одним 

із завдань роботи було встановити особливості формування мезоструктури 

листків, синтезу фотосинтетичних пігментів за дії гіберелової кислоти та її 

антагоніста тебуконазолу у ското- і фотоморфних проростків бобів кінських 

та кукурудзи. 

 

5.1 Особливості формування фотосинтетичного апарату проростків 

Vicia faba L. за умов комбінованого впливу світла та застосованих 

регуляторів росту 

Регуляція фотосинтетичної активності рослини відбувається на різних 

рівнях організації фотосинтетичного апарату, зокрема на етапі формування 

мезоструктури листків. Раніше було встановлено, що екзогенне застосування 

гіберелової кислоти та антигіберелінів (ретардантів) суттєво впливає на 

гістогенез листків, і як наслідок, змінюється фотосинтетична активність 

одиниці площі листка [208]. Разом з тим, ці дані стосуються активної фази 

росту рослини. Дані щодо формування елементів мезоструктури за умов 

ското- і фотоморфогенезу в літературі відсутні. 

Отримані нами дані свідчать про суттєвий вплив екзогенного 

гібереліну та антигіберелінового препарату тебуконазолу за умов дії світла та 

його відсутності на формування листкової пластинки (Таблиця 5.1). 

Аналіз отриманих результатів свідчить, що за умов фотоморфогенезу  
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формувалися більш товсті листки у порівнянні з проростками, що 

розвивалися у темряві. За умов впливу тебуконазолу відмічалося найбільше 

потовщення листків як у темряві, так і на світлі. У скотоморфних проростків 

за дії гібереліну відмічалося зменшення товщини листків. Зміни показників 

товщини листків визначалися особливостями гістогенезу основних тканин 

листків. 

За дії антигіберелінового препарату тебуконазолу встановлено 

збільшення товщини нижнього та, особливо, верхнього епідермісу у 

порівнянні з контролем як за умов розвитку на світлі, так і у темряві. 

Аналогічно, в цьому варіанті досліду листки характеризувалися більш 

товстим шаром хлоренхіми як за умов ското-, так і фотоморфогенезу. В 

цілому слід відмітити, що при розвитку на світлі товщина цих тканинних 

комплексів була більшою. 

Встановлено, що за дії тебуконазолу суттєво збільшується кількість 

продихів на одиницю площі листка при одночасному зменшенні їх діаметру. 

Більш чітка дія тебуконазолу на мезоструктурні характеристики 

листків фото- і скотоморфних проростків бобів у порівнянні з екзогенною 

гібереловою кислотою пояснюється, на наш погляд, тим, що механізм дії 

цього препарату полягає у блокуванні синтезу гіберелінів. Наслідком цього є 

зменшення вмісту нативних гіберелінів з відповідним гістологічним ефектом. 

Менш ефективний вплив екзогенного гібереліну на ці показники 

пояснюється, очевидно, достатньо високим забезпеченням проростків 

нативним фітогормоном. 

Нами встановлено суттєвий вплив гіберелової кислоти і тебуконазолу 

на пігментний склад листків ското- і фотоморфних листків проростків 

кінських бобів на 18-й день проростання (Таблиця 5.2). На світлі відбувалося 

зростання вмісту суми хлорофілів в першу чергу за рахунок хлорофілу а під 

впливом антигіберелінового препарату тебуконазолу і зменшення вмісту 

хлорофілів за дії гіберелової кислоти. На нашу думку, це свідчить про 

інгібування синтезу хлорофілів гіберелінами. 
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Таблиця 5.2. 

Вміст пігментів у проростках кінських бобів сорту Віват за дії регуляторів 

росту (18-й день проростання, % на сиру речовину) 

Показник 
Вміст 

хлорофілу 
a 

Вміст 
хлорофілу 

b 

Вміст 
суми 

хлорофілів 
(a+b), 
Хл(а+b) 

Вміст 
каротиноїдів, 

К 
Хл(a+b)/K 

Фотоморфогенез 

Контроль 1,16 

±0,058 

0,27 

±0,014 

1,43 

±0,072 

0,46 

±0,023 
3,11 

Гіберелова 

кислота 

0,97 

±0,049* 

0,26 

±0,013 

1,23 

±0,062* 

0,31 

±0,016* 
3,97 

Тебуконазол 1,27 

±0,064* 

0,28 

±0,014 

1,55 

±0,078 

0,37 

±0,019* 
4,19 

Скотоморфогенез 

Контроль 0,005 

±0,0003 

0,023 

±0,0012 

0,028 

±0,0014 

0,084 

±0,004 
0,33 

Гіберелова 

кислота 

0,007 

±0,0004* 

0,018 

±0,0009* 

0,025 

±0,0013 

0,117± 

0,006* 
0,21 

Тебуконазол 0,008 

±0,0004* 

0,022 

±0,0011 

0,030 

±0,0015 

0,075 

±0,004* 
0,40 

Примітка: * – різниця достовірна при р≤0,05 

 

Хлорофіл а і хлорофіл b виконують різні функції у фотосинтетичному 

апараті. Хлорофіл а має здатність передавати збуджені електрони на 

електронно-транспортний ланцюг ФС I та ФС II. Головна роль хлорофілу b, 

як компоненту світлозбиральних антен, полягає в стабілізації периферійної 

частини антенних комплексів. Відомо, що світлозбиральний комплекс ФС ІІ 

містить 80% всього хлорофілу b [168, 190]. Його вміст збільшується при 

адаптації до низького рівня освітлення через збільшення розміру 

світлозбиральної антени ФС II, розширюючи діапазон хвиль, що 

поглинаються адаптованими хлоропластами [97, 125]. 
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Отримані результати дають можливість в загальному оцінити процес 

формування структур, що беруть участь у світловій фазі фотосинтезу. Зміни 

у співвідношенні хлорофілів а і b під впливом різноманітних факторів 

трактуються в сучасній літературі як показник стехіометричних відношень 

між фотосистемами І і ІІ. Аналіз отриманих нами результатів свідчить, що 

співвідношення між хлорофілами а і b в контролі склало 4,3, за дії 

тебуконазолу – 4,5, а за дії гібереліну – 3,7 рази. Відомо, що хлорофіл а 

локалізований в основаному у міжгранальних тилакоїдах, а основна маса 

хлорофілу b – у гранальних [22]. Хлорофіл b утворюється з хлорофілу «а», а 

синтез його починається тільки після повного насичення хлорофіл а-

зв’язуючих апопротеїдів. На нашу думку, зменшення вмісту хлорофілу «а» за 

дії гібереліну пов’язане з дією фітогормону на міжгранальні і гранальні 

тилакоїди хлоропластів, на яких локалізація фотосистем та їх 

світлозбиральних комплексів просторово розділена. Оскільки за дії 

гібереліну вміст хлорофілів зменшується, а за дії антигіберелінового 

препарату тебуконазолу збільшується, це, на нашу думку, свідчить про 

інгібування гібереліном формування світлозбиральних комплексів 

фотосистем І та ІІ. 

За умов скотоморфогенезу була встановлена наявність слідових 

кількостей хлорофілів у листках скотоморфних проростків. При цьому 

зберігаються тенденції співвідношення різних форм хлорофілів за дії 

застосованих регуляторів росту, аналогічні фототропним проросткам. В 

літературі представлені дані про те, що у темряві в сім’ядолях огірка 

накопичувалася незначна кількість хлорофілу b [283]. В епікотилі гороху 

також було виявлено незначну кількість пігменту, незважаючи на 

проростання у темряві. Однак варто зазначити, що точний вміст пігменту у 

деяких зразках було неможливо встановити [98]. На нашу думку, не 

виключено, що відбувається незначне накопичення хлорофілів в період 

виділення пігментів на світлі з скотоморфних проростків. 
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Вважають, що пігментний апарат етіопластів представлений 

протохлорофілідами, а каротиноїди є переважаючою формою пігментів у 

етіольованих рослин. Звертає на себе увагу той факт, що у скотоморфних 

проростків вміст каротиноїдів та співвідношення Хл(a+b)/K було значно 

нижчим, ніж у фотоморфних. Оскільки відомо, що наявність світла не 

впливає на синтез каротиноїдів, це, на нашу думку, свідчить про відсутність 

повноцінної мембранної структури і білкових факторів, відповідальних за 

синтез і локалізацію каротиноїдів в етіопластах. 

Період формування проростка характеризується гетеротрофним типом 

живлення. Цито- і гістогенез відбувається за рахунок резервних сполук, які 

локалізовані у сім’ядолях. В попередніх роботах встановлено, що гіберелова 

кислота стимулювала процеси використання резервних вуглеводів та 

азотовмісних сполук на онтогенетичні потреби проростків, а застосування 

інгібітора біосинтезу гіберелінів тебуконазолу, навпаки, сповільнювало 

використання резервів насінини [198, 211]. Водночас в літературі 

зустрічаються лише поодинокі дані щодо обміну ліпідів за умов ското- і 

фотоморфогенезу проростків за дії гіберелінів [293]. Відомо, що деякі 

проламелярні тільця можуть брати участь в накопиченні ліпідів, що дозволяє 

швидко утворювати повноцінну ламелярно-гранулярну структуру пластид 

щойно рослина потрапляє в умови достатнього освітлення [286]. Між тим, 

утворення пластидних тилакоїдів і гран вимагає накопичення ліпідів, білків і 

пігментів у певному співвідношенні, що забезпечує належне утворення 

інтегральних мембранних білкових структур фотосистем і світлозбиральних 

комплексів, типових для хлоропластів з диференційованими тилакоїдами. 

Переважно, зміни інтенсивності біосинтезу та розщеплення хлорофілу 

відбувається у рослини протягом всього життя. Однак умови, що визначають 

регуляцію синтезу катаболічних ферментів, що відповідають за розщеплення 

хлорофілу, залишаються не з’ясованими. Відомо, що хлорофілаза 

локалізується на внутрішній мембрані хлоропластів, однак залишається 

маловивченим механізм, шляхом якого відбувається контакт субстрату та 
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ферменту [253]. Висока активність хлорофілази у світолюбних рослин 

свідчить про активний метаболізм хлорофілу та участі ферменту в адаптації 

до різноманітних світлових режимів [66]. 

Отримані нами результати свідчать, що накопичення хлорофілів 

регулюється активністю хлорофілази (Рисунок 5.1). 

 
Рисунок 5.1. Вплив регуляторів росту на активність хлорофілази перших 

листків бобів кінських сорту «Віват» за умов фотоморфогенезу на 18-й день 

проростання 

 

Як видно з наведених даних у фотоморфних проростків більш низький 

вміст хлорофілів за дії гіберелової кислоти визначався найбільш високою 

активністю цього ферменту серед всіх варіантів досліду. 

 

5.2. Дія застосованих регуляторів росту на накопичення пігментів 

та гістогенез перших листків проростків Zea mays L. за умов ското- та 

фотоморфогенезу 

Відомо, що мезоструктурна організація листків суттєво впливає на його 

фотосинтетичну активність [57]. Однак, наявні в літературі дані стосуються, 

в основному, гістологічних змін в період активного росту рослин, а дані 

0

5

10

15

20

25

30

Контроль Гіберелова кислота Тебуконазол

%
  у

тв
ор

ен
ог

о 
 х

ло
ро

ф
іл

ід
у 

за
 г

од
 -1

87



 

 
 

щодо мезоструктурних особливостей листків ското- і фотоморфних рослин 

відсутні. При цьому однодольні і дводольні рослини розрізняються 

морфологією проростків, які вирощуються на світлі і в темряві. У 

однодольних рослин в процесі етіоляції розтягуються у довжину як осьові 

органи, так і листки. У дводольних рослин розтягуються лише міжвузля 

стебла (гіпокотиль, епікотиль), а первинні листки і сім’ядолі змінюються 

мало. В зв’язку з цим доцільним було порівняти особливості мезоструктури, 

формування пігментного апарату однодольних (кукурудза) і дводольних 

(боби кінські) рослин. 

Отримані нами результати дозволяють зробити висновок про суттєві 

зміни у гістогенезу листків ското- і фотоморфних проростків кукурудзи за дії 

гіберелової кислоти і ретарданту на 18-й день проростання (Таблиця 5.3). 

Встановлено, що у проростків, які розвивалися на світлі, товщина 

листків була більшою, ніж у етіольованих проростків. В основному такі 

зміни визначалися кращим розвитком основної фотосинтетичної тканини 

листка – хлоренхіми. У порівнянні з контролем і на світлі, і у темряві 

товщина листка достовірно зменшувалася під впливом гіберелової кислоти і 

збільшувалася за дії тебуконазолу. Аналогічно кінським бобам, у кукурудзи 

вказані зміни визначалися відповідними коливаннями товщини хлоренхіми 

та розмірів верхнього та нижнього епідермісу листків. 

Для ефективного фотосинтезу велике значення має формування 

продихового апарату листків. Як видно з отриманих даних, за дії 

антигіберелінового препарату тебуконазолу відбувалося суттєве збільшення 

кількості продихів на одиницю площі абаксиальної поверхні листка при 

одночасному зменшенні їх лінійних розмірів. Водночас за дії гібереліну ці 

показники практично не відрізнялися від контролю. 

Зміни мезоструктурних характеристик листків фото- і скотоморфних 

проростків кукурудзи, аналогічно змінам у проростках Vicia faba L., були 

більш суттєвими за дії ретарданту у порівнянні з впливом екзогенної 

гіберелової кислоти. На нашу думку, такий гістологічний ефект пов’язаний зі  
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зменшенням вмісту нативних гіберелінів, завдяки блокуванню їх синтезу за 

дії антигіберелінового препарату. 

Таким чином, вплив регуляторів росту на анатомічну будову листків 

кукурудзи є однотиповим з бобами кінськими, тобто не залежить від етапу 

еволюційного розвитку рослин. 

Препарати по різному впливали на синтез фотосинтетичних пігментів в 

листках світлових та етіольованих проростків кукурудзи (Таблиця 5.4). Під 

впливом тебуконазолу вміст хлорофілу а був більш високим як у рослин, які 

розвивалися на світлі, так і у рослин, які розвивалися у темряві. Це, на нашу 

думку, пов’язано з тим, що під час виділення пігментів зі зразків може 

відбуватися незначне накопичення хлорофілів на світлі у скотоморфних 

проростків. Однак, в літературі є дані, що у темряві може накопичуватися 

незначна кількість хлорофілів, зокрема в епікотилях гороху [98], сім’ядолях 

огірка [283] та ячменю [261]. Окремі джерела свідчать про можливість 

синтезу протохлорофілідів [293] та хлорофілу у темряві хвойними рослинами 

Pícea ábies (L.) H. Karst та Larix decidua Mill. [239]. 

Застосування гіберелової кислоти призводило до сповільнення синтезу 

хлорофілу а та суми хлорофілів у листку. Оскільки першим в онтогенезі 

синтезується саме хлорофіл а, отримані результати свідчать про інгібування 

синтезу хлорофілів гібереліном. Такий вплив фітогормону також може бути 

причиною зростання вмісту хлорофілу а за дії антигіберелінового препарату 

тебуконазолу. Разом з тим відмічалося зменшення вмісту хлорофілу b, що, на 

нашу думку, свідчить про інгібування препаратом процесу перетворення цих 

форм хлорофілу. 

Нами встановлено, що обробка гібереловою кислотою суттєво 

знижувала вміст хлорофілів у листках кукурудзи, а застосування 

антигіберелінового препарату, навпаки, збільшувала їх вміст. Ми вважаємо, 

що вплив гібереліну на вміст хлорофілу а тісно пов’язаний з дією 

фітогормону на міжгранальні і гранальні тилакоїди хлоропластів, на яких 

локалізація фотосистем І та ІІ та їх світлозбиральних комплексів просторово  
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Примітки: * – різниця достовірна при р≤0,05 

 

розділені [168]. Оскільки дія застосованих препаратів була протилежною як у 

кукурудзи, так і у бобів кінських, це, свідчить про їх антагоністичний вплив 

на формування світлозбиральних комплексів фотосистем І та ІІ. 

Вважають, що пігментний апарат етіопластів представлений 

протохлорофілідами та каротиноїдами, що є переважаючою формою 

Таблиця 5.4. 

Вміст пігментів у проростках кукурудзи сорту Ароматна за дії регуляторів 

росту на 18-й день проростання, % на сиру речовину 

Варіант 

досліду 

Вміст 

хлорофілу 

a 

Вміст 

хлорофілу 

b 

Вміст суми 

хлорофілів 

(a+b), 

Хл(а+b) 

Вміст 

каротиноїдів, 

К 

Хл(a+b)/

K 

Фотоморфогенез 

Контроль 
1,20 

±0,06 

0,25 

±0,01 

1,45 

±0,07 

0,34 

±0,02 
4,26 

Гіберелова 

кислота 

1,10 

±0,06* 

0,27 

±0,01 

1,37 

±0,07 

0,38 

±0,02 
3,61 

Тебуконазол 
1,33 

±0,07* 

0,12 

±0,01* 

1,45 

±0,07 

0,38 

±0,02 
3,82 

Скотоморфогенез 

Контроль 
0,007 

±0,0004 

0,030 

±0,0015 

0,037 

±0,0019 

0,057 

±0,0029 
0,65 

Гіберелова 

кислота 

0,005 

±0,0003* 

0,026 

±0,0013* 

0,031 

±0,0016* 

0,044 

±0,0022* 
0,73 

Тебуконазол 
0,009 

±0,005* 

0,034 

±0,0017* 

0,043 

±0,0022* 

0,071 

±0,0036* 
0,61 
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пігментів у етіольованих рослин [115, 144]. Результати дослідження 

показали, що, аналогічно бобам кінським, співвідношення Хл(a+b)/K та 

значення вмісту каротиноїдів були суттєво нижчим у скотоморфних 

проростків за відповідні значення фотоморфних проростків, що свідчить про 

відсутність в етіопластах сформованої повноцінної мембранної структури і 

білкових факторів, що відповідають за синтез і локалізацію каротиноїдів. 

Нами встановлено значний вплив гібереліну та антигіберелінового 

препарату на хлорофілазну активність. Результати свідчать, що, аналогічно 

бобам кінським, у кукурудзи накопичення хлорофілів регулюється за 

рахунок зміни активності цього ферменту (Рисунок 5.2). 

 
Рисунок 5.2. Вплив регуляторів росту на активність хлорофілази перших 

листків кукурудзи сорту «Ароматна» за умов фотоморфогенезу на 18-й день 

проростання 

 

У фотоморфних проростків кукурудзи, як і у бобів кінських, 

найнижчий вміст хлорофілів за дії гіберелової кислоти характеризувався 

найвищою активністю ферменту хлорофілази. Це свідчить про те, що 

формування пігментного апарату проростків на світлі знаходиться під 

контролем гіберелінів. 
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ВИСНОВКИ 

У монографії представлено теоретичне обґрунтування та нове 

вирішення наукового питання, яке полягає у з’ясуванні комбінованої дії 

світла, гібереліну та антигіберелінового препарату тебуконазолу на 

формування і функціонування донорно-акцепторної системи проростків 

однодольних (кукурудза) та дводольних (боби кінські) рослин в 

гетеротрофну фазу розвитку. На підставі проведених експериментальних 

досліджень та отриманих результатів сформульовано наступні висновки: 

1. Комбіноване застосування гібереліну, тебуконазолу, світла і темряви 

в період проростання насіння призводило до однотипних змін характеру 

донорно-акцепторних відносин як у проростків кінських бобів, так і 

кукурудзи. За дії гібереліну достовірно зростала довжина епікотилю, кореня 

та проростків в цілому як на світлі, так і в темряві. Аналогічно зростала і 

маса сухої речовини органів проростків. Інтенсивніше використовувалися 

запасні речовини насінини під впливом гібереліну за умов скотоморфогенезу, 

про що свідчать більш високі показники енергії проростання та коефіцієнти 

використання резервних речовин на потреби формування кореня та 

надземної частини. Використання тебуконазолу викликало протилежну 

реакцію проростків, що пов’язано з його ретардантною дією. 

2. Проростання насіння бобів кінських на світлі за дії гібереліну 

супроводжувалося зменшенням, а за дії тебуконазолу – збільшенням 

діаметру кореня і епікотилю внаслідок особливостей функціонування 

первинних меристем. Під впливом гіберелової кислоти сумарна товщина 

епіблеми та первинної кори кореня на світлі, а епікотиля – епідермісу та 

первинної кори на світлі і в темряві зменшувалася, тебуконазол викликав 

протилежні зміни як за умов фото-, так і скотоморфогенезу. Оскільки 

гістогенез контролюється фітогормонами, встановлені гістологічні зміни 

свідчать про суттєву перебудову всього гормонального комплексу проростка 

за дії світла, екзогенного гібереліну та його антагоніста – тебуконазолу. 

93



 
 

3. Проростання насіння бобів кінських та кукурудзи супроводжувалося 

однотипною гібереліновою стимуляцією розщеплення крохмалю як на світлі, 

так і у темряві. За умов проростання на світлі швидкість використання 

резервного крохмалю сім’ядоль була більш низькою, що свідчить про 

інгібування дії гіберелінів світлом. Тебуконазол чинив протилежну дію, що 

пов’язано з інгібуючим впливом триазольного ретарданту на біосинтез 

гіберелінів. 

4. Процес гідролізу крохмалю супроводжувався накопиченням суми 

цукрів і сахарози в сім’ядолі кукурудзи за дії гібереліну та зниженням вмісту 

розчинних цукрів під впливом інгібітора синтезу гіберелінів – тебуконазолу. 

Під впливом гібереліну посилювалося надходження основної транспортної 

форми цукрів – сахарози до коренів та надземної частини проростка, 

натомість тебуконазол викликав зворотній ефект. Для проростків бобів 

аналогічна закономірність встановлена лише для епікотилю, що очевидно 

пов’язано з пріоритетним ростом цього органу проростка. Встановлено, що 

вміст сахарози у вегетативних органах скотоморфних проростків пшениці 

був більш низьким у порівнянні з фотоморфними проростками, що свідчить 

про швидке включення цього цукру у метаболізм за умов посиленого росту 

вегетативних органів в темряві. 

5. За дії гібереліну в темряві, в зв’язку з високими темпами росту 

органів проростка, відбувається більш раннє використання депонованої олії у 

порівнянні з фотоморфними рослинами як бобів кінських, так і кукурудзи. 

Світло здійснювало інгібуючий вплив на гіберелінзалежне гідролітичне 

розщеплення резервних ліпідів. За дії гіберелової кислоти посилюється 

перетворення ненасичених ВЖК у насичені, прискорюється відтік 

ліноленової кислоти з насінини на потреби морфогенезу. Інгібітор синтезу 

гіберелінів ретардант тебуконазол спричиняв протилежну дію у порівнянні з 

гібереловою кислотою. 

6. Cуттєва різниця у вмісті азотовмісних сполук насіння бобів кінських 

та кукурудзи впливала на характер їх використання в ростових процесах. 
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Залишковий вміст загального азоту в сім’ядолях бобів під впливом 

гіберелової кислоти на ранніх етапах проростання достовірно не відрізнявся 

від контрольного варіанту. Водночас зменшувався вміст білкового азоту при 

одночасному накопиченні небілкової форми. У кукурудзи за дії гіберелової 

кислоти в темряві встановлено достовірне зменшення вмісту загального 

азоту у порівнянні з контролем в першу чергу за рахунок небілкової фракції, 

що свідчить про стимуляцію екзогенним гібереліном відтоку їх на процеси 

росту. У вегетативних органах скотоморфних проростків обох культур в 

цілому встановлено більш низький вміст фосфору і калію у порівнянні із 

фотоморфними проростками. Не встановлено достовірного впливу гібереліну 

ці тебуконазолу на виведення цих елементів з сім’ядолей на потреби 

органогенезу. 

7. Вплив застосованих регуляторів росту на анатомічну будову перших 

листків проростків бобів кінських і кукурудзи був однотиповим та не залежав 

від видової приналежності рослин. У всіх варіантах досліду листки 

фотоморфних проростків були товстішими у порівнянні з скотоморфними за 

рахунок більш розвинених тканин епідермісу та хлоренхіми. При цьому за дії 

тебуконазолу відмічалося найбільше потовщення листків як у темряві, так і 

на світлі, суттєво збільшувалася кількість продихів на одиницю площі листка 

при одночасному зменшенні їх діаметру. За дії гібереліну товщина листка у 

обох культур на світлі і у темряві або достовірно не відрізнялась від 

контролю, або була нижчою ніж у контролі. 

8. Застосування регуляторів росту спричиняє зміни у синтезі 

хлорофілів обох культур в період переходу до автотрофного живлення. У 

перших листках кінських бобів за дії гібереліну вміст і співвідношення 

хлорофілів а і b зменшується, а за дії антигіберелінового препарату 

тебуконазолу збільшується у порівнянні з контролем, що свідчить про 

інгібування гібереліном формування світлозбиральних комплексів 

фотосистем І та ІІ. Аналогічний антагоністичний вплив регуляторів росту на 

цей процес був встановлений і для кукурудзи: застосування гіберелової 
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кислоти призводило до сповільнення синтезу хлорофілу а та суми хлорофілів 

в листку, а за дії тебуконазолу вміст хлорофілу а був більш високим. 

Регуляція вмісту хлорофілів відбувається через зміну активності хлорофілази 

– за дії гіберелової кислоти вона була максимальною у обох культур. 
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Наукове видання

Куц Богдана Олександрівна
Кур'ята Володимир Григорович

Підписано до друку 03.03.2023.
Формат 60х84/16. Папір офсетний. Друк цифровий.

Друк. арк. 8,0. Умов. друк. арк. 7,4.
Наклад 300 прим. Зам. № 1281/1.

Віддруковано ФОП Корзун Д.Ю. з оригіналів замовника.
Свідоцтво про державну реєстрацію фізичної особи-підприємця

серія В02 № 818191 від 31.07.2002 р.

Видавець ТОВ «ТВОРИ».
Свідоцтво про внесення суб’єкта видавничої справи 

до Державного реєстру видавців, виготовлювачів і розповсюджувачів 
видавничої продукції серія ДK № 6188 від 18.05.2018 р.

21034, м. Вінниця, вул. Немирівське шосе, 62а.
Тел.: 0 (800) 33-00-90, (096) 97-30-934, (093) 89-13-852, (098) 46-98-043.

e-mail: info@tvoru.com.ua
http://www.tvoru.com.ua

РЕГУЛЯЦІЯ МОРФОГЕНЕЗУ ТА ДОНОРНО-АКЦЕПТОРНИХ 

ВІДНОСИН У СКОТО- ТА ФОТОМОРФНИХ ПРОРОСТКІВ ЗА ДІЇ 

ГІБЕРЕЛІНУ ТА ТЕБУКОНАЗОЛУ 


