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Вступ 

Живі організми, чи то рослини, тварини, мікроорганізми чи віруси 

побудовані зазвичай з одних і тих самих хімічних компонентів. Термін 

“біохімія” увів К. Нейберг у 1903 році. Біохімія рослин – це наука, яка вивчає 

хімічну природу і перетворення речовин, що входять до складу рослинних 

організмів і надходять до них із зовнішнього середовища. 

Відомо, що більшість підручників і посібників з біохімії написали 

спеціалісти в галузі біохімії тварин і медичної біохімії. Рослини володіють 

великою різноманітністю обміну речовин і здатні синтезувати з вуглекислого 

газу, води та неорганічних сполук низку найрізноманітніших сполук. 

Достатньо сказати, що організм людини і тварин не здатний синтезувати 

навіть тих 20 амінокислот, які входять до складу білків, тоді як у рослин 

синтезується більше 200 різноманітних амінокислот, які активно беруть 

участь у метаболізмі. Коли ж мова йде про такі специфічні для рослин 

сполуки як терпеноїди, алкалоїди і фенольні сполуки, то їхня різноманітність 

вражає і свідчить про виняткові біосинтетичні можливості рослинного 

організму. Це визначає особливості біохімії рослин, яка розвивалась на 

основі загальних принципів і досягнень біохімії, але має свої специфічні 

властивості. Крім того, головним джерелом їжі й кормів на нашій планеті є 

рослини.  

Центральне місце серед процесів, які вивчає біохімія рослин, займає 

фотосинтез. Трансформуючи сонячну енергію, фотосинтез забезпечує 

потребу рослин у вуглеводах і амінокислотах, які утворюються із 

вуглекислого газу, води, нітратів і сульфатів. По провідній системі переважна 

частина продуктів фотосинтезу транспортується із листків по стеблу далі в ті 

частини рослин, де фотоасиміляти необхідні (наприклад, у корені, запасаючі 

тканини насіння тощо). На противагу більшості тварин площа поверхні 

рослин є дуже великою, а листки мають незначну товщину для того, щоб 

зменшити до мінімуму відстань для дифузії СО2 і вловити максимальну 

кількість квантів світла. Багаточисельні тонкі кореневі волоски дають змогу 
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рослинам ефективно поглинати воду і мінеральні речовини з ґрунту. Уся ця 

величезна площа поверхні тіла робить рослини особливо вразливими 

стосовно таких несприятливих чинників як посуха, спека, охолодження і 

замерзання. Зміна дня і ночі змушує клітини листків перемикатись із 

фотосинтетичних процесів у світлову пору доби на окиснювальний 

метаболізм уночі. Рослини швидко пристосовуються до цих різких змін 

зовнішніх умов за допомогою дуже гнучких перебудов метаболізму, які були 

б неможливими без численних регуляторних процесів. Оскільки рослини 

ведуть прикріплений спосіб життя і не можуть активно уникати своїх 

ворогів, вони виробляють широкий спектр сполук, які захищають їх від 

поїдання. 

Автори посібника намагались підкреслити особливість біохімічного 

складу і процесів, що протікають у рослинних організмах. Водночас деякі 

розділи як-от – “Пігменти фотосинтезу”, “Дихання”, “Фотосинтез” тощо, 

котрі студенти вивчають у загальному курсі біохімії чи фізіології рослин, у 

цьому посібнику не висвітлено. 

Сподіваємося, що цей посібник буде корисним для студентів, 

аспірантів та науковців біологічних спеціальностей університетів і 

педагогічних, сільськогосподарських і медичних вищих навчальних закладів. 

Автори будуть вдячні за всі критичні зауваження та поради, які 

допоможуть подальшій роботі над удосконаленням курсу. 
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1. Короткий історичний нарис біохімії рослин 

 

З глибокої давнини люди були знайомі з багатьма біохімічними 

процесами, що лежать в основі виноробства, сироваріння, обробки шкір, 

хлібопекарства. Прагнення підвищити врожайність полів та використовувати 

різноманітні рослини для виготовлення їжі, ліків, барвників, тканин, 

дубильних речовин, прянощів призводило до необхідності вивчати складові 

частини рослин і вплив різноманітних сполук на їхній розвиток та ріст. 

Боротьба з хворобами вимагала вивчати процеси, які відбуваються у 

тілі здорової та хворої людини, а також вплив на нього лікарських засобів. 

У давнину та в період середньовіччя дані про склад організмів та про 

процеси, які в них відбуваються, були дуже обмеженими і випадковими. У 

середні віки починають застосовувати хімічні методи для вивчення рослин, 

тварин і людини. У цьому напрямі багато було зроблено в VIII – Х ст., 

зокрема арабськими вченими, котрі перейняли традиції грецької науки, 

розвивали алхімію, яка була першопочатковою формою хімії. Особливо 

велике значення мали праці філософа, вченого, лікаря Абу Алі ібн Сіни 

(Авіценни), що жив у 980–1037 рр. Його багатотомний твір “Канон 

лікарської науки” містить опис майже 900 лікарських рослин та їхнє 

застосування під час лікування недуг. Цікаво, що латинський переклад цієї 

праці протягом п’яти століть був підручником для лікарів. До середини XVIII 

ст. її вивчали в усіх університетах Європи.  

Проте глибші наукові дослідження рослинних організмів почались у 

другій половині XV ст. в епоху Відродження. У цей час на основі розвитку 

експериментальної хімії розпочинається вивчення хімічного складу 

організмів та перетворення речовин, що відбувається у них.  

У XVI ст. європейський лікар Парацельс (1493–1541) припустив, що 

лікувальна дія належить не рослині загалом, а її “квінтесенції” – діючій 

речовині.  
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У XVIІ ст. хіміки Л. Поклен, А. Фуркруа, Ж. Сеген, А. Боме провели 

перші дослідження з вивчення біологічно активних речовин рослин. 

Шведський хімік, який був також аптекарем, К. Шееле (1741–1786) 

уперше виділив з лікарської рослинної сировини щавлеву, яблучну, лимонну, 

винну кислоти, а також відкрив гліцерин. 

На основі експериментального матеріалу, який нагромадився 

наприкінці XVIІІ ст., А. Лавуаз’є кількісно дослідив і пояснив процеси 

горіння та дихання. Застосування кількісних хімічних методів дало змогу 

встановити основні закономірності живлення рослин, зокрема процесу 

фотосинтезу. У 1771–1782 рр. Д. Прістлі, Я. Інгенхауз та Ж. Сенеб’є виявили 

ті компоненти, за рахунок яких відбувається повітряне живлення рослин. 

Пізніше Н. Соссюр (1767–1845) шляхом точного хімічного аналізу показав 

участь води у повітряному живленні. Так поступово складалось уявлення про 

фотосинтетичні реакції у рослин, хоча сам термін “фотосинтез” В. Пфеффер 

запропонував лише у 1877 році.  

У 1806 році аптекар Ф. Сертюрнер отримав чистий алкалоїд морфін з 

опію та довів його снодійну активність. 

Наприкінці ХІХ – на початку ХХ ст. проводять перші наукові 

спостереження за дією ферментів. У 1814 році К. Кірхгоф показав, що у зерні 

пшениці, котре проростає, міститься речовина, яка здатна перетворювати  

крохмаль у цукор і декстрин, а у 1833 році Пайон і Персо виділили з солоду 

цю речовину, яка була названа амілазою. У 1836 році Шванн описав фермент 

пепсин. 

У середині ХІХ ст. з рослин були виділені глікозиди, дубильні 

речовини, сапоніни, смоли та ін. Наприкінці ХІХ – на початку ХХ ст. 

відкрито вітаміни, пізніше виявлено біологічну дію флавоноїдів та похідних 

кумарину, фітонцидів і мікроелементів. 

Подальше залучення хімічних методів досліджень для вивчення 

біологічних процесів у кінці ХІХ ст. привело до відокремлення і розвитку 

біологічної хімії як самостійної наукової дисципліни. Вона розвивалась на 
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основі досягнень органічної хімії, розширення кола досліджуваних речовин 

та удосконалення методів синтезу органічних сполук. Проте вже сама назва – 

біологічна хімія – відображає специфіку цієї науки.  

Вагомий внесок у розвиток різних напрямів дослідження рослинного 

організму в ХІХ ст. внесли Ж. Буссенго, А. С. Фамінцин, К. А. Тімірязєв, М. 

С. Цвєт (вивчали процес фотосинтезу), О. М. Бах, Г. Бертран, В. І. Палладін, 

Л. Пастер   (досліджували   дихання   рослин),   Ю. Лібіх,     Г. Гельрігель,    

С. М. Виноградський (мінеральне живлення). Цей період характеризується 

великими досягненнями в галузі статичної біохімії та у вивченні обміну 

речовин в організмі. Зокрема, використовуючи нові на той час методи 

досліджень, Ю. Лібіх визначив склад багатьох харчових продуктів, розділив 

речовини, що до них входять, на білки, вуглеводи і жири. Також були 

отримані важливі результати у дослідженні хімії білків. У 1880 році М. Лунін 

відкрив вітаміни. 

У першій половині ХХ ст., яка відзначається бурхливим розвитком 

біохімії рослин, значного успіху досягнуто в розкритті біохімічних 

механізмів   дихання  (Г. Віланд,   С. П. Костичев,  О. Варбург,   Д. Кейлін,   

Т. Тунберг, Г. Кребс, А. Корнберг), фотосинтезу (Р. Вільштеттер, К. Ван-

Ніль, Р. Хілл, М. Кальвін, Д. Арнон), дослідженні ендогенних регуляторів 

росту (М. Г. Холодний, Ф. Вент, Ф. Кегль, Й. Куросава, Т. Ябута, Ф. Скуг), 

мінерального живлення (Д. А. Сабінін). 

За словами А. Л. Курсанова, починаючи з 30-х і до 50-х років ХХ ст. 

через відокремлення від фізіології рослин біохімії, настав важкий час для 

розвитку фізіології. У цей період дослідження в галузі фізіології рослин були 

спрямовані не стільки на вирішення її власних фундаментальних проблем, 

скільки на розвиток прикладної фізіології. Це підкреслює важливість 

інтегрального шляху розвитку фізіології та біохімії рослин. 

Згодом з’явилися нові вектори досліджень у галузі біохімії рослин: 

кисневий обмін і транспортування кисню (Б. Б. Вартапетян), цитокініни та 

їхня роль у регулюванні метаболізму (О. М. Кулаєва), донорно-акцепторні   
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системи  рослин  (А. Т. Мокроносов),  метаболізм  рослинних  ліпідів          

(А. Т. Верещагін) тощо. 

Інтенсивно досліджують механізми регуляторної дії фітогормонів, у 

тім числі їх рецепцію та передавання гормональних сигналів на генетичний 

апарат клітини (О. М. Кулаєва, В. В. Польовий), метаболізм фітогормонів і 

регулювання росту (В. І. Кефелі), розпочались дослідження імунохімії 

рослин (О. Д. Володарський). 

Загальне   визнання   у   світовій    науці    мають    праці    академіка   

А. М. Гродзинського – засновника сучасної алелопатії. Він уперше розглянув 

алелопатію як самостійну біологічну проблему, розроблення якої 

надзвичайно важливе для біохімії та фізіології рослин. 

Безперечно, як за своїм історичним розвитком, так і за змістом та 

використанням методів, біохімія рослин найтісніше пов’язана з фізіологією 

рослин – наукою, яка вивчає закономірності функціонування рослинних 

організмів. Біохімія вивчає окремі етапи процесів обміну речовин, їх 

взаємозв’язок і взаємозумовленість, вивчає фізіологічну роль окремих 

речовин у житті організмів, процес біосинтезу складних органічних сполук із 

простих речовин. Не менш тісний зв’язок пов’язує біохімію рослин з 

анатомією, морфологією та систематикою рослин.  

Прагнення одержати сільськогосподарську продукцію високої якості 

потребує знань про закономірності перетворення речовин у рослинах і 

способи керування ними. Біохімія рослин сприяла виявленню механізмів 

деяких захворювань рослин (наприклад, хлорозу), забезпечила розроблення 

ефективних методів збереження сільськогосподарської продукції та 

підвищення врожайності сільськогосподарських рослин. Отож, біохімія 

рослин лежить в основі рослинництва. 

Важливим завданням, що стоїть перед біохімією, є розшифровування 

структури білків і нуклеїнових кислот, створення трансгенних організмів, що 

тісно пов’язує біохімію рослин з біотехнологією. Адже біохімічна інформація 

лежить в основі усіх біотехнологічних методів. 
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На сьогоднішній день синтез природних хімічних сполук у 

промислових масштабах здебільшого відбувається з використанням культури 

клітин і тканин рослин.  

Культуру клітин рослин можна використовувати для отримання 

природних речовин рослинного походження такими основними способами: 

 нові шляхи синтезу вже відомих речовин, наприклад, хініну, 

кодеїну; 

 синтез нових продуктів із тих рослин, які складно вирощувати, 

наприклад, тебаїн із Papaver bracteatum; 

 використання культури клітин як джерела нових речовин; 

 використання культури клітин як систем для біотрансформації, 

наприклад для синтезу дигоксину. 

Біохімія рослин має велике практичне значення для сільського 

господарства, зокрема широко використовуються  природні регулятори росту 

рослин. До них належать фітогормони та інгібітори негормональної природи 

(деякі фенольні сполуки, похідні сечовини та ін.). Вони використовуються 

для посилення коренеутворення у живців, покращення зростання тканин, для 

запобігання опадання завʼязі у плодових дерев, для запобігання проростання 

бульб картоплі тощо. Біохімія рослин є теоретичним підґрунтям для низки 

галузей промисловості, котрі займаються переробленням рослинної 

сировини. Винятково важлива роль біохімічних процесів та компонентів 

рослин у медицині, зокрема у її лоні розвинулась фармакогнозія – наука, що 

розглядає біологічні, біохімічні та лікарські властивості рослин, природної 

сировини та продуктів з неї. 
 

Контрольні запитання 

1. Охарактеризуйте основні етапи розвитку біохімії рослин. 
2. Які найважливіші проблеми біохімії рослин? 
3. З якими предметами пов’язана біохімія рослин? 
4. Назвіть основні напрями сучасної біохімії рослин. 
5. Яке практичне застосування біохімії рослин? 
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2. Основні закономірності життєдіяльності рослин 

 

Основні характерні ознаки всіх живих організмів є спільними для рослин і 

тварин. Матеріальною субстанцією їх тіла є карбонвмісні органічні речовини, 

серед яких особливо важливу роль відіграють білки. У рослин і тварин 

головним розчинником є вода, у водному середовищі відбуваються усі 

основні біохімічні процеси. Носіями спадкової інформації є нуклеїнові 

кислоти. Можна виділити такі основні ознаки живих організмів: 

 наявність у живих організмів обміну речовин (метаболізму), що 

полягає в постійному поглинанні речовин із навколишнього 

середовища та їх ускладненні (асиміляція) при одночасному 

руйнуванні, розпаді речовин, що входять до складу їх тіл, з 

виділенням частини таких речовин у природне середовище 

(дисиміляція); 

  здатність до росту і розвитку як сенсу індивідувального життя 

(онтогенезу). У процесі росту і розвитку змінюються розміри, форма 

і властивості живих організмів; 

 розмноження як універсальна властивість живих істот, що полягає в 

утворенні материнськими особинами зачатків (у рослин – спор, 

насіння тощо), з яких розвиваються дочірні особини, що за своїми 

основними властивостями подібні до материнських особин; 

 подразливість, що виявляється у здатності живих організмів 

сприймати зовнішні впливи і відповідно чином на них реагувати. 

Подразливість забезпечує пристосованість організмів до умов 

існування. 

Як живі організми, рослини мають усі перелічені функціональні 

властивості. Проте рослини мають і специфічні особливості, які відсутні у 

тварин. Головна з них – автотрофність живлення. Автотрофні організми 
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поглинають прості органічні речовини і на їхній основі синтезують усі 

складні молекули, необхідні для їхнього росту і розвитку. 

Усі зелені вищі рослини автотрофні, не беручи до уваги короткого 

періоду проростання, коли вони живляться гетеротрофно за рахунок 

запасних речовин насіння, та групи рослин-паразитів.  

Основні процеси, що відбуваються у рослинах, можна пояснити 

законами фізики і хімії. Усю сукупність хімічних процесів, які лежать в 

основі життєдіяльності рослин, вивчає біохімія рослин.  

Важливою особливістю життєдіяльності рослин є погодженість та 

інтеграція різноманітних фізіолого-біохімічних процесів, що відбуваються в  

рослинах (рис. 1). 

Фотосинтез

Метабол змі

Ріст
 і розвиток

Врожай
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Рис. 1. Схема взаємозв’язку основних фізіолого-біохімічних процесів у 

рослин 

 

Фотосинтез є головним процесом для життєдіяльності рослин, під час 

якого за рахунок сонячної енергії з вуглекислого газу і води синтезуються 

первинні органічні сполуки – фосфогліцериновий альдегід (ФГА), фруктоза, 
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глюкоза, сахароза і крохмаль. Ці речовини входять до загального 

метаболічного блоку, на їх основі синтезується величезна кількість 

органічних сполук. Такий синтез, як і транспорт речовин по рослині, має 

потребу в енергії. 

Загальні енергетичні потреби рослин забезпечує дихання – 

безперервний фізіолого-біохімічний процес, у ході якого частина органічних 

речовин, утворених під час фотосинтезу, окиснюється киснем повітря з 

утворенням енергії, яка зазвичай запасається і транспортується у формі АТФ. 

Метаболічний синтез органічних речовин потребує не лише вихідної 

сировини у вигляді вуглеводів і енергії у вигляді АТФ, потрібні також 

мінеральні речовини і вода. Ці потреби забезпечують два фізіологічні 

процеси – поглинання мінеральних речовин (кореневе живлення) і 

поглинання води. 

Метаболізм рослин ґрунтується на принципі саморегулювання. 

Здійснюють її особливі речовини білкової природи – ферменти рослин. 

Рослинні ензими синтезуються рослиною у процесі метаболізму і за 

принципом зворотного зв’язку виступають як регулятори (каталізатори, або 

інгібітори) всього різноманіття біохімічних реакцій, що відбуваються у 

рослинах.  

У ході індивідуального життя рослина, використовуючи продукти 

метаболізму, росте і розвивається, її біомаса збільшується, здійснюється 

процес розмноження. Ці фізіологічні процеси також саморегулюються. У 

метаболічному блоці синтезуються особливі біологічно активні речовини – 

фітогормони, що впливають на проходження рослинами основних етапів 

онтогенезу. 

У культурних рослин унаслідок тривалого історичного добору і 

селекції онтогенез призводить до підвищеного нагромадження певних цінних 

для людини продуктів. Їх людина збирає у вигляді врожаю. 

Усі рослини формуються на базі клітинних структур. Клітини в їх тілі є 

елементарними живими осередками, здатними до самовідтворення шляхом 
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клітинного поділу, до синтезу органічних речовин і до складних 

метаболічних перетворень. 

Клітина є тією ареною, у межах якої відбуваються всі елементарні 

життєві процеси, у тому числі розпад органічних речовин. Окремих 

біохімічних процесів, що реалізуються всередині кожної клітини, дуже 

багато. Деякі такі процеси близькі, але протікають у протилежних напрямах. 

Наприклад, у клітині може одночасно здійснюватися як синтез, так і розпад 

цукрів. Реалізація усіх таких процесів у клітині забезпечується просторовим 

роз’єднанням окремих ланок метаболізму. Таке просторове роз’єднання 

біохімічних процесів отримало назву “принцип компартменталізації”. Він не 

лише констатує проведення різних біохімічних процесів у різних відсіках, 

компартментах клітини, але й підкреслює, що вміст клітини не гомогенна 

суміш різних хімічних речовин, а чітко структурована біологічна система.  

Хімічний склад рослинної клітини відрізняється великою складністю. 

Переважає в клітинах вода – її не менше 80–90 % від загальної маси речовин 

клітини. Із органічних речовин найпоширенішими є вуглеводи, білки й 

ліпіди. Широкорозповсюдженими і важливими є вторинні метаболіти: 

вітаміни, фітогормони, смоли тощо. 

Речовини, що знаходяться у рослинах (їх клітинах), умовно поділяють 

на первинні та вторинні метаболіти. 

Первинними метаболітами є: 

 низькомолекулярні “будівельні блоки” для біополімерів – 

амінокислоти, нуклеотидфосфати, цукри, органічні кислоти, 

вітаміни, кофактори; 

 проміжні продукти конструктивного метаболізму – органічні 

кислоти циклу трикарбонових кислот, продукти 

пентозофосфатного шляху. 

Первинні метаболіти синтезуються у клітині в кількостях, достатніх 

для синтезу всіх клітинних структур.  
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Вторинними метаболітами є антибіотики, мікотоксини, пігменти, 

фенольні сполуки, глікозиди, алкалоїди, каучук і гута, ефірні олії тощо. До 

цієї групи часто зачислюють і органічні кислоти аліфатичного ряду. Багато із 

цих речовин не беруть активної участі у клітинному метаболізмі, а деякі з 

них (наприклад, фітогормони) є життєво необхідними для нормального 

функціонування і розвитку організму. Синтез вторинних метаболітів 

зазвичай здійснюється після завершення клітинного росту, їх кількість 

порівняно незначна і лише внаслідок специфічних умов культивування і 

мутаційних змін можна викликати надсинтез вторинних метаболітів. 

Вторинні метаболіти синтезуються у вигляді комбінації кількох різних 

хімічних сполук. 

Деякі з цих речовин, наприклад окремі органічні кислоти, що 

утворюються в рослинах, відразу використовуються клітинами для різних 

біосинтетичних процесів; вони не нагромаджуються у рослинах у великій 

кількості і є проміжними продуктами обміну речовин. 

Багато речовин вторинного метаболізму – це найважливіші 

фізіологічно активні речовини, наприклад терпеноїди (сюди належать 

фітогормони гібереліни), або убіхінони та пластохінони, які відіграють 

важливу роль у процесах дихання та фотосинтезу. Тому термін “речовини 

вторинного метаболізму” поступово замінюється на термін “речовини 

спеціалізованого обміну”. Деякі з цих речовин значною мірою визначають 

харчові та смакові якості рослинних продуктів, багато з них широко 

застосовують у медицині, харчовій та косметичній промисловості, техніці. 

Біогенетичні зв’язки між рослинними метаболітами показані на рис. 2. 
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Рис. 2. Біогенетичні зв’язки між рослинними метаболітами 
 

Контрольні запитання 

1. Назвіть основні ознаки живих організмів. 
2. Які специфічні особливості об’єкта досліджень біохімії рослин? 
3. Охарактеризуйте найважливіші фізіологічні процеси в рослинному організмі. 
4. Дайте характеристику первинних метаболітів рослин і речовин вторинного 

походження.  
5. Які біогенетичні зв’язки існують між основними групами метаболітів 

рослинного організму? 
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3. Особливості будови рослинних клітин 

 

Вищі рослини є багатоклітинними організмами, які складаються із 

мільйонів клітин, що виконують спеціалізовані функції. Незважаючи на те, 

що диференційовані клітини можуть дуже відрізнятись одна від одної, всі 

вони як клітини еукаріотичного організму містять ядро, цитоплазму, низку 

клітинних органел і систему мембран, яка не лише відокремлює клітину від 

навколишнього середовища, а й розділяє на компартменти її внутрішній 

вміст (рис. 3). 

 

 Рис. 3. Схема будови клітини мезофілу листка (Хелдт, 2011) 

Специфічними особливостями будови рослинних клітин, які 

відрізняють їх від клітин інших еукаріотичних організмів, є наявність 

системи пластид, великої центральної вакуолі, а також міцної клітинної 

стінки. Рослинна клітина містить три відносно автономні генетичні системи, 

які тісно взаємодіють між собою – ядерну, мітохондріальну і пластидну. Для 

рослинних клітин характерний особливий тип росту – ріст розтягом. У 
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клітинах рослин, які діляться, відсутні центріолі. Оскільки клітинні стінки 

клітин однієї тканини або органу безпосередньо контактують, то виникає 

єдина система клітинних стінок, яка називається апопластом. 

 Клітинні органели занурені у цитоплазму. Найбільшою органелою є 

вакуоля, яка у зрілих клітин може заповнювати 80% від загального об’єму 

клітини. Окрім неї, у клітинах рослин містяться також ядро, пластиди, 

мітохондрії, пероксисоми, ендоплазматичний ретикулюм, апарат Гольджі. У 

цитоплазмі деяких рослинних клітин, наприклад у насінні, містяться 

сферичні органоїди, оточені мембраною (олеосоми), які формуються 

найчастіше в ендоплазматичному ретикулюмі (ЕР) за рахунок 

нагромадження триацилгліцеролів (табл. 1). 

Таблиця 1.  

Внутрішньоклітинні органоїди клітин мезофілу та деякі їх функції 

Органоїд 

% від 
загального 

об’єму 
клітини 

Функції 

Вакуоля 79 
Підтримування тургору клітини, 
нагромадження запасних і токсичних сполук 

Хлоропласти 16 Фотосинтез, синтез ліпідів і крохмалю 
Мітохондрії 0,5 Дихання клітини 

Ядро 0,3 
Зберігання внутрішньоклітинної інформації 
клітини, місце синтезу нуклеїнових кислот 
(реплікація, транскрипція) 

Пероксисоми  
Здійснення метаболічних реакцій з утворенням 
і розпадом активних форм оксигену 

Ендоплазма-
тичний 
ретикулюм 
(ЕР) 

 
Запасання іонів Ca2+, синтез і транспорт білків 
у вакуолю, експорт білків із клітини 

Олеосоми  Запасання триацилгліцеридів 
Апарат 
Гольджі  

Модифікація, сортування і транспорт білків у 
вакуолю, експорт білків із клітини 

 

3.1. Клітинна стінка 



 22 

Жорстка клітинна стінка захищає внутрішній вміст клітини від 

зовнішніх впливів і підтримує її розмір та форму. Клітинна стінка 

формується при мітотичному поділі клітин на стадії телофази. Розрізняють 

первинну клітинну стінку ембріональних тканин і клітин, які ростуть 

розтягом, і вторинну, яка формується внаслідок накладання нових шарів 

сполук зсередини первинної клітинної стінки після зупинки росту клітин.  

Клітинна стінка рослин складається з комплексу полісахаридів і деяких 

інших полімерів, які секретуються клітиною, а потім збираються в складну 

структуру. У цей комплекс входять, окрім полісахаридів, структурні білки, 

ферменти, полімери фенольних сполук та інші сполуки. Одним із основних 

вуглеводних компонентів клітинної стінки є целюлоза. 

Целюлоза – основний каркасний полісахарид клітинних стінок, який 

надає їм жорсткості і міцності. У клітинних стінках молекули целюлози 

зібрані в пучки – мікрофібрили, в яких вони розташовані паралельно одна до 

одної і зв’язані водневими зв’язками. На поперечному розрізі мікрофібрила 

має овальну форму. У центрі мікрофібрили молекули становлять так зване 

“ядро”. У ньому молекули розташовані впорядковано, утворюючи 

кристалічну ґратку. Довкола “ядра” близько 100 молекул також розташовані 

паралельно, але не так впорядковано. Це паракристалічна область. У ній 

знаходиться певна кількість молекул матриксу оболонки, найчастіше 

геміцелюлоз. До того ж їхній вміст збільшується від “ядра” до периферії 

паракристалічної зони. Лише деякі молекули целюлози проходять по всій 

довжині мікрофібрили. Тому в мікрофібрилах є ділянки, де одні молекули 

закінчуються, а інші – починаються. У цих місцях кристалічна ґратка 

порушується. 

Незважаючи на те, що целюлоза є дуже стійкою до хімічного та 

ферментативного гідролізу сполукою, вона може руйнуватись під дією 

гідролітичних ферментів (целюлаз) деяких грибів і бактерій. Такі ферменти 

виділяють симбіотичні бактерії, а також ті, які є складовою мікрофлори 
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шлунково-кишкового тракту травоїдних тварин (наприклад, жуйних), що дає 

змогу їм ефективно перетравлювати траву і солому. 

Ще одним важливим компонентом клітинної стінки є геміцелюлози, які 

являють собою гнучкі полісахаридні структури, що добре екстрагуються 

лужними розчинами. Спершу геміцелюлози помилково вважали 

попередниками целюлози, згодом назва збереглась. Під час кислотного 

гідролізу геміцелюлоз утворюються глюкоза, галактоза, маноза, ксилоза, 

арабіноза та уронові кислоти. Геміцелюлози є гнучкими полісахаридними 

структурами. Вони зв’язуються з поверхнею целюлозних мікрофібрили і 

зшивають їх в єдину структуру. Крім того, геміцелюлози запобігають тертю 

мікрофібрил целюлози одна об одну, оскільки діють як змазка, по якій 

здійснюється ковзання целюлозних волокон. 

 Окрім целюлози і геміцелюлоз, у склад клітинної стінки входять 

пектини, які являють собою суміш кислих полісахаридів. 

Пектини – це компоненти матриксу клітинних оболонок. Вони 

формують гелеву фазу, в яку вбудовані і целюлоза, і геміцелюлоза. Пектини 

запобігають агрегації і злипанню целюлозною сітки, а також функціонують 

як гідрофільний фільтр, що визначає проникність клітинної стінки для 

макромолекул. Вони також є міжклітинною речовиною, утворюють 

серединну пластинку, яка склеює стінки сусідніх клітин, трапляються також 

у клітинному соці деяких рослин. З пектиновими речовинами, що являють 

собою гідрофільні колоїди, пов’язана водоутримуюча здатність і тургор 

рослинних тканин. Відносний вміст пектинів у клітинній оболонці 

незначний, менше 5%. 

 Розгалужені ланцюги полісахаридів зв’язані глікозидними містками з 

деякими структурними білками клітинної стінки, утворюють глікопротеїни, 

від 50 до 90 % маси яких становлять вуглеводи. У клітинній стінці також 

можуть міститись воски, кутин і суберин.  

 Основними структурними компонентами каркасу клітинної стінки є 

вуглеводи, проте структурні білки також можуть утворювати в клітинній 
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стінці відповідну сітку. У формуванні клітинних стінок беруть участь кілька 

типів структурних білків: гідроксипролін- і пролінбагаті глікопротеїни, а 

також гліцинбагаті білки (назви походять від назви амінокислоти, яка 

переважає в їх структурі). Основна маса гідроксипролінбагатих білків 

представлена екстенсинами. У меншій кількості містяться арабіногалактонові 

білки, більше 90 % маси яких припадає на долю олігосахаридних ланцюгів, 

які зазвичай складаються із залишків арабінози і галактози. Ці білки, як і 

пектин рамногалуктуронан ІІ, беруть участь у процесах упізнавання, 

визначаючи специфічність і просторову структуру клітини. 

 Єдиною групою білків, які можуть каталізувати видовження клітинної 

стінки in vitro є білки експансини (від англ. expansis). Їх функція полягає у 

руйнуванні водневих зв’язків між целюлозою і звʼязуючими гліканами, 

незалежно від їх хімічної структури, що призводить до ослаблення клітинної 

стінки. Ці білки обов’язково присутні в тканинах, які здатні до росту, усіх 

квіткових рослин. Проте експансини є не єдиними білками, які беруть участь 

в ослабленні клітинної стінки. Припускають також участь у цьому процесі 

гідролаз. 

 Первинна клітинна стінка містить близько 25 % целюлози, 25 % 

геміцелюлози, 35 % пектинів і 1–8 % структурних білків. Проте треба 

враховувати, що полісахаридний склад клітинної стінки може дуже 

змінюватись у різних видів рослин. Наприклад, у злаків клітинна стінка 

включає 60–70 % геміцелюлози, 20–25 % целюлози і лише 5–10 % пектинів. 

У первинній клітинній стінці міститься дуже багато води (75–80 %). 

Вторинна клітинна стінка складається здебільшого із целюлози і лігніну. 

 Основною інкрустуючою сполукою клітинної стінки є лігнін. 

Інтенсивна лігніфікація клітинних стінок починається після припинення 

росту клітини, тобто при утворенні вторинної клітинної стінки. Лігнін  є 

полімером з нерозгалуженою молекулою, який утворюється при 

полімеризації ароматичних спиртів – кумарового, коніферилового і 

синапового (про це детальніше йтиметься далі). Лігнін заповнює весь простір 



 25 

між мікрофібрилами целюлози і ніби цементує цю структуру. Руйнування і 

конденсація лігніну в ґрунті є одним із факторів утворення гумусу. 

 Клітинна стінка пронизана порами. Пори двох сусідніх клітин зазвичай 

розташовані одна навпроти другої і відокремлені замикаючою плівкою. Пори 

виникають у результаті нерівномірного відкладання речовин вторинної 

клітинної стінки. Замикаюча плівка в кожній парі пор пронизана 

плазмодесмою. Завдяки плазмодесмам здійснюються міжклітинні контакти. 

Через плазмодесми можуть проникати невеликі молекули з молекулярною 

масою 80‒900 Да, наприклад такі продукти метаболізму як розчинні цукри, 

амінокислоти і вільні нуклеотиди. Окрема рослинна клітина може містити від 

1000 до 10 000 плазмодесм. Плазмодесми з’єднують внутрішній вміст клітин 

в єдиний протяжний компартмент – симпласт, по якому із клітини в клітину 

можуть дифундувати різноманітні сполуки. Сусідні клітинні стінки, які 

контактують між собою, разом із міжклітинниками формують апопласт. 

 Кожна плазмодесма являє собою канал (трубку), вистелений 

плазмалемою, яка безперервно переходить із клітини в клітину (рис. 4). У 

центральній частині каналу розташована десмотрубка, яка з’єднує 

ендоплазматичні ретикулюми (ЕР) сусідніх клітин в єдину систему. По 

простору між плазмалемою і десмотрубкою здійснюється дифузія речовин 

між цитоплазматичними компартментами сусідніх клітин. Білкові часточки 

прикріплені до зовнішньої мембрани плазмодесми і до мембрани 

десмотрубки, при цьому вони з’єднані одна з одною за допогою скоротливих 

білків. Припускають, що завдяки змінам вільного простору між білковими 

часточками регулюється пропускна здатність плазмодесм. 
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Рис. 4. Схема будови плазмодесми (Хелдт, 2011): 

а – поздовжній переріз; б – поперечний переріз. 

Фітопатогенні віруси, включаючи вірус тютюнової мозаїки, синтезують 

особливі білки, які відповідають за переміщення вірусу із клітини в клітину 

(virus movement proteins). Ці білки змінюють проникність плазмодесм 

настільки, що вірусна нуклеїнова кислота, зв’язана з білком, який її 

транспортує, може проникати через плазмодесму. Отже, після зараження 

однієї клітини вірус поширюється по всьому простору симпласту. З’ясовано, 

що в розширенні плазмодесм за допомогою вірусних білків важливу роль 

відіграє цитоскелет.  

 Існує також природний механізм обміну макромолекулами (РНК, 

білками) по плазмодесмах між сусідніми клітинами. Подібний механізм 

можуть використовувати віруси при поширенні по тканинах рослин. Існують 

спеціальні транспортні білки рослин, які переносять макромолекули із 

затратою АТФ. Цим шляхом по симпласту можуть поширюватись сигнальні 

молекули, наприклад, транскрипційні фактори. 
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 Клітинна стінка може руйнуватись під дією гідролітичних ферментів 

грибів та мікроорганізмів – целюлаз і пектиназ. Клітини, позбавлені 

клітинної стінки (наприклад, у результаті інкубації рослинної тканини з 

відповідними ферментами), називаються протопластами. У протопластів 

порушене регулювання водообміну, тому вони стабільні лише в ізотонічному 

середовищі, осмотичний тиск яких відповідає осмотичному тиску 

внутрішньоклітинної рідини.  

3.2. Ядро 

Клітинне ядро є багатофункціональною частиною клітини. Основна 

функція ядра – це збереження і копіювання генетичної інформації. Шляхом 

синтезу інформаційної РНК, що надходить згодом з ядра в цитоплазму, ядро 

визначає спрямованість і характер синтезу білків у клітині. Зазвичай ядро 

рослинної клітини має сферичну або видовжену форму, діаметр близько 10 

мкм. 

Вміст ядра клітини – нуклеоплазму, оточує ядерна оболонка, яка 

складається з двох елементарних мембран. Простір між мембранами 

називають перинуклеарним простором. Особливістю ядерної оболонки є 

наявність у ній досить широких ядерних пор діаметром близько 50 нм, через 

які транспортуються нуклеїнові кислоти і білки. Ядерні пори є складними 

динамічними структурами, проникними лише для деяких сполук. Внутрішня 

ядерна мембрана містить специфічні білки, які контактують з хромосомами і 

ядерними РНК. Зовнішня мембрана подібна до мембрани ендоплазматичного 

ретикулюму, її зовнішня сторона, як і мембрани гранулярного 

ендоплазматичного ретикулюму, несе рибосоми. Білки, утворені на цих 

рибосомах, переносяться в перинуклеарний простір. У нуклеоплазмі 

локалізовані ділянки хроматину, які складаються з комплексу ДНК, РНК і 

білків.  

Сукупність генів, локалізованих у ядрі, становить ядерний геном. У 

ядрі також розташоване ядерце, яке формується на певних ділянках ДНК, що 

називаються ядерцевими організаторами. Ядерце не обмежене мембраною,  в 
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хроматині ядерця знаходяться ділянки ДНК, які відповідають за синтез 

рибосомальних РНК (рРНК). Ці рибосомальні субодиниці матричні РНК 

(мРНК) мігрують через ядерні пори у цитозоль до рибосом, які здійснюють 

біосинтез білків. Синтезовані білки розподіляються між різними 

компартментами клітини. 

 Ядро містить велику кількість білків, які забезпечують його 

функціонування. Ці білки (гістони, ДНК- і РНК-полімерази, білки регулятори 

різних генів і білки, які беруть участь у процесингу РНК) синтезуються у 

цитозолі і потім потрапляють у ядро. Вибірковий транспорт білків у ядро 

забезпечується насамперед ядерними порами. 

 

3.3. Вакуоля 

 Наявність великої центральної вакуолі у рослинній клітині є 

особливістю її будови, на відміну від клітин тваринних організмів. Це 

органоїд, вкритий мембраною, яка називається тонопластом, усередині 

вакуолі міститься рідина – клітинний сік. До складу клітинного соку входить 

вода, різноманітні органічні та мінеральні речовини, зокрема цукри, 

органічні кислоти, білки, оксалат кальцію, антоціани, алкалоїди, таніни. У 

клітинах рослин різних видів вакуолі значно відрізняються за формою і 

розмірами. Зазвичай молоді клітини містять багато маленьких вакуолей. У 

міру росту і розвитку клітини дрібні вакуолі (провакуолі) зливаються у кілька 

великих або одну центральну вакуолю, на її долю може припадати близько 

90 % об’єму клітини. За рахунок збільшення вакуолі відбувається розтяг і 

збільшення розмірів самої клітини. 

 Збільшення розмірів (розтяг) рослинної клітини відбувається за 

рахунок осмотичного поглинання води вакуолею та зміною міцності 

клітинної стінки. Вода, яку поглинає вакуоля, створює тургорний тиск, який 

розтягує первинну клітинну стінку і створює тургор клітини. Для 

підтримання високого осмотичного потенціалу вакуолі клітин, що ростуть, у 

неї постійно мають надходити солі та інші сполуки. Транспорт цих сполук 
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відбувається активно за рахунок електрохімічного градієнта протонів на 

тонопласті. Транспорт сполук через тонопласт здійснюється за рахунок 

роботи специфічних транспортерів і каналів. Переміщення води через 

тонопласт відбувається також через спеціальні канали – аквапорини, 

сформовані специфічними для тонопласта білками. 

Важлива функція вакуолей – це руйнування і реутилізація тих 

клітинних структур, які пошкоджені або не потрібні на даний час. Вакуолі 

містять різноманітні гідролітичні ферменти – гідролази, які сприяють 

розщепленню різноманітних метаболітів, а також беруть участь у руйнуванні 

структурних компонентів клітини. Оскільки вакуолярний сік кислий (рН 5,0-

6,0 і навіть нижче), більшість ферментів мають кислий оптимум рН. 

Гідролази клітинного соку є того ж типу, що й гідролази лізосом тваринних 

клітин. Ці ферменти – протеази, нуклеази, глікозидази і ліпази, – здатні 

забезпечити розпад і рециклізацію практично будь-яких компонентів 

рослинної клітини. Подібна рециркуляція необхідна не лише для 

нормального метаболізму клітинних структур, але і для повернення цінних 

поживних речовин. Рециклізація речовин особливо актуальна під час 

запрограмованого старіння клітин і тканин, коли перед листопадом із листків 

виводяться метаболітично важливі сполуки, які в подальшому 

використовуються при формуванні насіння. 

 Вакуолі слугують також резервуаром для протонів і метаболічно 

важливих іонів, наприклад кальцію. Контролюючи потік протонів та інших 

іонів із вакуолі у цитозоль, клітини можуть регулювати не лише рН 

цитозолю, але і роботу багатьох ферментів, збирання і розбирання структур 

цитоскелету і процеси взаємодії (злиття) мембранних структур. 

 У вакуолях рослинних клітин нагромаджується дуже велика кількість 

токсичних сполук. Особливо це властиво спеціалізованим клітинам, 

розташованим зокрема в епідермісі листків. Така особливість дає змогу 

рослинам ефективно боротись із патогенами і знижує ймовірність бути 

пошкодженими травоїдними тваринами. До таких речовин належать 
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фенольні сполуки, алкалоїди, глікозиди, а також ферменти, які руйнують 

оболонки клітин: хітинази, глюканази тощо. 

 Крім того, вакуолі рослинних клітин використовуються для запасання 

різноманітних речовин. У вакуолярній системі зберігається запас нітратів і 

фосфатів, у вакуолях клітин листка нагромаджується яблучна кислота, у 

вакуолях запасаючих тканин відкладаються вуглеводи і запасні білки. У 

насінні багато спеціалізованих білоквмісних вакуолей, які називають 

білковими тілами. При проростанні насіння запасні білки гідролізуються до 

амінокислот і експортуються у цитоплазму для синтезу нових білків. 

 Рослини не мають можливості уникати забруднених отруйними і 

токсичними сполуками місць, але можуть ефективно ізолювати токсичні 

сполуки, наприклад важкі метали або токсичні метаболіти типу оксалатів. 

Для цього також використовуються вакуолі. Наприклад, для видалення 

оксалату спеціальні клітини формують вакуолі, які містять органічний 

матрикс, усередині якого оксалат реагує з кальцієм з утворенням 

щавлевокислого кальцію. 

3.4. Пластиди 

 Пластиди – це органоїди, які характерні лише для рослинних клітин. 

Класифікують пластиди за наявністю (або відсутністю) у них певних 

пігментів. До основних типів пластид належать хлоропласти, хромопласти і 

лейкопласти. Хлоропласти містять хлорофіл і беруть участь у фотосинтезі. 

Пластиди, в яких більше каротиноїдів, ніж хлорофілів, називають 

хромопластами. Саме хромопласти зумовлюють жовте, червоне або 

оранжеве забарвлення (залежно від комбінацій пігментів) багатьох квітів, 

плодів і листків. Хлоропласти можуть перетворюватись у хромопласти при 

старінні листків і дозріванні плодів, у деяких випадках цей процес може бути 

зворотнім. До непігментованих пластид належать етіопласти, лейкопласти і 

пропластиди. 

 Пропластиди розташовані зазвичай у меристематичних клітинах, 

містять гомогенний матрикс з невеликими інвагінаціями внутрішньої 
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мембрани. Іноді в пропластидах наявні везикули з запасними білками, а в 

стромі можуть міститись відкладення білка фітоферитину, основною 

функцією якого є зберігання іонів заліза. Фітоферитин у рослинній клітині 

знаходиться лише у пластидах, головно у пластидах запасаючих органів. 

Пропластиди можуть диференціюватись або в хлоропласти (на світлі), або в 

етіопласти (в темряві).  

 В етіопластах міститься протохлорофілід а і невелика кількість 

каротиноїдів, які надають їм бліде жовто-зелене забарвлення; хлорофіли а і b 

без світла не синтезуються. Особливістю будови етіопластів є наявність 

упорядкованої паракристалічної структури (у формі ґратки), яка складається 

з мембранних везикул, їх називають проламелярними тільцями. Вони 

слугують своєрідним резервом мембранного матеріалу для формування 

ламелярної структури хлоропластів. Лише після кількох годин освітлення 

проламелярні тіла перетворюються у тилакоїди, протохлорофіл – у хлорофіл, 

а етіопласти, як наслідок, – у хлоропласти. Проте, якщо сформовані 

хлоропласти протягом тривалого часу будуть знаходитись у темряві, вони 

трансформуються в етіопласти. 

 Лейкопластами називають подібні за структурою з пропластидами 

безбарвні пластиди тканин, у яких відкладаються запасні сполуки, такі як 

крохмаль (амілопласти), білки (протеїнопласти) і ліпіди (елайопласти). У 

лейкопластах безхлорофільних тканин може відбуватись біосинтез ліпідів. У 

деяких видів рослин проміжна стадія асиміляції нітратів – відновлення 

нітритів до амонію – відбувається у лейкопластах клітин кореня. На світлі 

амілопласти можуть перетворюватись у хлоропласти. 

Фотосинтезуючими елементами клітин рослин є хлоропласти, які, як і 

інші типи пластид, є двомембранними органоїдами. Згідно з 

симбіогенетичною теорією вважається, що внутрішня мембрана була 

сформована плазмалемою прокаріота-симбіонта, а зовнішня – плазматичною 

мембраною клітини-господаря. Окрім зовнішньої і внутрішньої мембран, 

хлоропласти мають ще одну систему мембран, які формують тилакоїди. 
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Компактна стопка тилакоїдів називається граною. Білки і пігменти, які беруть 

участь у фотохімічних процесах фотосинтезу, знаходяться у мембранах 

тилакоїдів. Грани занурені у безбарвний матрикс, який оточує тилакоїди, він 

називається стромою і є аналогом матриксу мітохондрій. У стромі 

відбуваються біохімічні реакції темнової фази фотосинтезу. Сусідні грани 

зв’язані між собою одиночними (не укомплектованими в грану) тилакоїдами, 

які називаються ламелами строми. Білки, пігменти та інші компоненти 

фотосинтетичного апарату, необхідні для фотохімічних перетворень, 

згруповані в різних ділянках мембрани тилакоїдів гран. 

Хлоропласт можна розділити на три компартменти: 1) міжмембранний 

простір між зовнішньою і  внутрішньою  оболонками; 2)  простір строми  

між        внутрішньою        мембраною        і     мембраною       тилакоїдів;      

3) внутрішньотилакоїдний люмен, який являє собою простір, оточений 

тилакоїдними мембранами. Внутрішня мембрана оболонки володіє високою 

вибірковою проникністю стосовно метаболітів, які перетинають її лише за 

допомогою спеціальних переносників. Зовнішня мембрана оболонки містить 

неспецифічні порові білки порини, які утворюють пори. Через них можуть 

вільно дифундувати сполуки з молекулярною масою до 10 000 Да, але не 

проходять макромолекули (білки, нуклеїнові кислоти). Завдяки складній 

організації, тилакоїдна мембрана утворює бар’єр між метаболічними 

компартментами хлоропластів – стромою і люменом, який відіграє роль 

зовнішнього простору щодо строми і слугує для нагромадження протонів при 

створенні протонного градієнту. 

У стромі хлоропластів містяться крохмальні зерна. Крохмаль є 

резервом вуглеводів, нагромаджених у денний час у результаті інтенсивного 

фотосинтезу. Нагромаджені вуглеводи є джерелом енергії для процесів 

життєдіяльності клітини вночі, про що свідчить зменшення розмірів 

крохмальних зерен. Утворення крохмалю в рослинних клітинах завжди 

відбувається саме в пластидах.  
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У стромі пластид також наявні пластоглобули – немембранні 

утворення, які, крім інших речовин, містять резервний пул ліпідів і 

пластохінонів. Максимальна кількість пластоглобул у хлоропластах 

спостерігається у період осіннього відмирання листків. Очевидно, що в цих 

структурах нагромаджуються продукти деградації мембран тилакоїдів 

старіючих листків. 

Залежно від виду організму, зовнішніх умов і типу клітин кількість 

хлоропластів у вищих рослин може коливатись від одного до сотні й більше 

на одну клітину. У багатьох вищих рослин хлоропласти утворюються 

шляхом звичайного поділу. Успадкування пластид відбувається через 

яйцеклітину. Для пластид характерна наявність пластидного геному 

(пластому). Для низки вищих рослин (тютюн, кукурудза, рис та ін.) 

проведено повне секвенування геному пластидної ДНК. З’ясувалось, що 

пластидна ДНК містить близько 100 консервативних генів, які спільно з 

ядерним геномом контролюють транскрипцію пластидних генів, автономний 

синтез низки білків і функціонування фотосинтетичного апарату. Пластидна 

ДНК має вигляд кільцевої молекули розміром 120‒290 т.п.н. і за своєю 

організацією дуже подібна до типового нуклеоїду прокаріот. Цей факт є ще 

одним доказом на користь теорії симбіогенетичного походження пластид від 

фототрофних бактерій. У пластидному геномі найчастіше кодуються білки 

електрон-транспортного ланцюга фотосинтетичного апарату і деякі 

субодиниці АТФ-синтазного комплексу. 

Присутні у хлоропласті рибосоми або вільно розташовані в 

стромальному просторі, або зв’язані з поверхнею тилакоїдних мембран. 

3.5. Мітохондрії 
 У рослин одиночні мітохондрії мають зазвичай сферичну або 

продовгасту форму, іноді, як і у тваринних організмів, утворюється 

мітохондріальна сітка. Багато мітохондрій міститься в замикаючих клітинах 

продихів.  Проте кількість мітохондрій у рослинних клітинах є меншою, ніж 

у типовій тваринній клітині. 
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Рослинні мітохондрії мають дві мембрани – гладеньку зовнішню і 

внутрішню, яка утворює численні вирости – кристи. У внутрішній мембрані 

локалізовані компоненти електрон-транспортного ланцюга дихання, а також 

системи, які відповідають за формування на цій мембрані протонного 

градієнта. Простір між зовнішньою і внутрішньою мембранами називається 

міжмембранним (перимітохондріальним). Ліпідна частина обох мембран 

складається головно із фосфоліпідів, 80 % яких – фосфатидихолін і 

фосфатидилетаноламін. Внутрішній вміст мітохондрій називається 

матриксом. 

У рослинних мітохондріях відбуваються процеси аеробного дихання, 

окисного фосфорилювання, перетворення низки амінокислот, синтез жирних 

кислот і деяких фосфоліпідів. Інтактні мітохондрії осмотично активні: здатні 

набирати і віддавати воду відповідно у гіпо- і гіперосмотичному середовищі. 

Більшість неорганічних іонів і заряджених органічних молекул не здатна 

дифундувати в матрикс. Подібно до мембрани хлоропластів, зовнішня 

мембрана містить білки-порини і проникна для невеликих молекул 

метаболітів розміром 4 000 – 6 000 Да. Осмотичним бар’єром є внутрішня 

мембрана мітохондрій. Більшість речовин транспортується через неї за 

допомогою білків-переносників та спеціалізованих каналів. 

Подібно до хлоропластів, мітохондрії є напівавтономними органелами, 

оскільки містять рибосоми, РНК, ДНК, а також ферменти і кофактори, 

необхідні для синтезу білків, які кодуються мітохондріальною ДНК. Проте 

більшість мітохондріальних білків, включаючи ферменти циклу Кребса, 

кодуються ядерним геномом і транспортуються в мітохондрії з цитоплазми. 

Здатність ДНК мітохондрій до реплікацій дає змогу цим органелам ділитись 

незалежно від поділу ядра. 

Рослинний мітохондріальний геном має низку особливостей. 

Незважаючи на те, що він кодує лише близько 50 різних білків (зокрема деякі 

елементи електрон-транспортного ланцюга), він більший, ніж у тваринних 

клітин і дуже варіює за величиною у різних видів рослин. Ще однією 
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особливістю рослин є те, що нуклеотидна послідовність мітохондріальної 

ДНК не комплементарна мРНК, яка утворюється при транскрипції. Проте 

втрата комплементарності при передачі генетичної інформації не 

відображається на генетичних продуктах – білках, які кодуються 

мітохондріальною ДНК. Це забезпечується виправленням мРНК перед 

трансляцією. Процеси виправлення “некомплементарних” мРНК виявлені у 

мітохондріях багатьох організмів, проте у рослин це явище трапляється 

найчастіше. 

3.6. Рибосоми 

Рибосоми здійснюють синтез білків – трансляцію матричної 

(інформаційної) РНК – мРНК (іРНК). Рибосоми видимі в електронному 

мікроскопі виглядають як округлі частками діаметром 20‒30 нм. Вони 

містять майже однакову кількість білків і РНК. Кожна рибосома складається 

з двох нуклеопротеїнових субодиниць, які утримуються разом іонами Mg2+. 

У цитоплазмі рослинних клітин є 80 S рибосоми, які складаються з 40 і 

60 S субодиниць, у хлоропластах – 70 S рибосоми, а в мітохондріях – 78‒80 S 

рибосоми, які відрізняються від цитоплазматичних і тих, які знаходяться у 

хлоропластах. Субодиниці рибосом, утворені в ядерці, поступають у 

цитоплазму, де відбувається збирання рибосом на молекулі мРНК. 

При синтезі білка рибосоми часто об’єднуються в полі рибосоми 

(полісоми). Полісоми можуть знаходитись у вільному стані в цитоплазмі, 

можуть бути прикріпленими до мембрани ендоплазматичного ретикулюму, 

до зовнішньої мембрани ядерної оболонки. Полірибосоми руйнуються при дії 

на рослини несприятливих факторів зовнішнього середовища (наприклад, 

посухи, нестачі кисню). 

 

3.7. Ендоплазматичний ретикулюм і апарат Гольджі 
Ендоплазматичний ретикулюм (ендоплазматичну сітку) вдалось 

виявити лише із застосуванням методу електронної мікроскопії, він має 

вигляд своєрідного лабіринту, який пронизує внутрішньоклітинний простір. 
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Існують два різновиди ендоплазматичного ретикулюму (ЕР) – гранулярний 

та агранулярний. Ці два типи ЕР утворені системою цистерн, пухирців і 

каналів, які обмежені мембраною і знаходяться у структурному 

взаємозв’язку. На поверхні гранулярного ЕР розташовані рибосоми. Однією з 

головних функцій гранулярного ЕР є забезпечення синтезу, транспорту і 

початкових посттрансляційних модифікацій білків, які синтезуються на 

прикріплених рибосомах. Наявність рибосом на мембрані ЕР є тимчасовою. 

Рибосоми закріплюються на мембрані лише в тому випадку, коли 

новосинтезований білок йде на експорт із клітини або призначений для 

використання в самому ЕР чи у вакуолі. У цьому випадку в білковому 

ланцюгу, що синтезується, присутній сигнальний пептид, який запускає 

механізм перенесення білкової молекули через мембрану у внутрішній 

простір ЕР.  

У мембранах гранулярного ЕР, як і в мембранах агранулярного ЕР, 

зосереджені ферменти, які забезпечують кінцеві етапи синтезу мембранних 

ліпідів, при цьому жирні кислоти, необхідні для біосинтезу, надходять із 

пластид.  

В агранулярному ЕР синтезуються такі ліпофільні сполуки як 

терпеноїди, а також здійснюється детоксикація токсичних для клітини 

речовин гідрофобної природи. 

ЕР володіє здатністю до активного транспорту різноманітних сполук по 

внутрішньомембранній фазі. У рослинному організмі по системі ЕР речовини 

можуть переноситись не лише в межах однієї клітини, але й між сусідніми 

клітинами по плазмодесмах. 

У клітинах насіння і деяких тканинах олійних культур присутні 

сферичні ліпідні тіла – олеосоми. Олеосоми є похідними ЕР і слугують для 

нагромадження молекул триацилгліцеролів. Олеосоми мають важливе 

економічне значення, оскільки саме в цих органелах нагромаджується олія 

таких рослин як олива, ріпак та ін. Кожна олеосома оточена елементарною 

мембраною, в якій гідрофільні фосфатні групи обернені до цитоплазми, а 
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гідрофобні – до триацилгліцерольного матриксу олеосоми. В олеосомах 

висока активність таких ферментів як ліпаза або неспецифічна естераза. При 

проростанні насіння олійних культур, олеосоми активно взаємодіють з 

гліоксисомами і мітохондріями у процесі глюконеогенезу.  

Здатність ЕР до біосинтезу і нагромадження білків широко 

використовується в генетичній інженерії рослин. У внутрішній порожнині ЕР 

може нагромаджуватись від 2,5 до 5 % генетично модифікованих білків, при 

цьому суттєвих змін у функціонуванні ЕР не спостерігається. 

Із внутрішнього середовища новосинтезовані білки за допомогою 

транспортних пухирців (везикул) переносяться до апарату Гольджі і 

зливаються з поверхнею найближчої цистерни. Везикули відбруньковуються 

від мембран ЕР і несуть на поверхні спеціальні білки оболонки, які 

складаються з 6‒7 субодниць. Ці білки необхідні для спрямованого 

транспорту везикул у компартмент. 

Функціональною одиницею апарату Гольджі є близько 20 

дископодібних ущільнених цистерн, або диктіосом, які розташовані 

паралельно одна одній і зібрані у стопки. Кожна диктіосома оточена 

гладенькою мембраною. При проходженні через компартменти апарату 

Гольджі деякі білки піддаються О-гліколізуванню за рахунок приєднання 

ланцюжків із моносахаридів до амінокислотних залишків, зазвичай серину 

або треоніну. 

Диктіосоми беруть участь у процесах секреції. Речовини, які 

секретуються (полісахариди, білки, ліпіди, глікопротеїни, гліколіпіди, 

моносахариди) концентруються і транспортуються в клітині і за її межі у 

пухирцях, які відокремлюються від диктіосом. Коли секреторний пухирець 

досягає плазмалеми, його мембрана зливається з нею (таким чином 

відбувається ріст і оновлення плазмалеми); вміст пухирця потрапляє у фазу 

клітинної стінки. Речовини, які секретуються, синтезуються не лише в 

диктіосомах, але й у ЕР, при цьому в апараті Гольджі відбувається лише 

конденсація та видозміна цих продуктів. 
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Перенесення сполук диктіосомами може здійснюватись і у напрямі 

запасаючих або літичних вакуолей, розподіл білків між вакуолярними 

компартментами регулюється сигнальними послідовностями. Транспорт до 

літичних вакуолей здійснюється клатрин-облямованими везикулами. 

Клатрин – особливий білок, який складається із двох різних субодиниць (α-

субодиниця 180 000 Да, β-субодиниця 35 000-40 000 Да). При асоціації трьох 

α- і трьох β-субодиниць клатрину утворюється тривимірна структура, яка при 

полімеризації оточує везикулу сіткою. Везикули без клатринової оболонки 

транспортують сполуки до запасаючих вакуолей.   

 Сукупність мембранних структур – мембрани ЕР, апарату Гольджі, 

транспортні везикули і ядерну оболонку називають ендомембранною 

системою рослинної клітини. 

 

3.7. Пероксисоми, гліоксисоми, олеосоми 

 У багатьох клітинах рослин містяться дрібні, сферичні, оточені 

мембраною органели (мікротільця) з притаманними для них ферментами. 

Число цих органел у клітині і властивий для них набір ферментів 

визначаються зовнішніми умовами.  

 Пероксисоми знаходться у фотосинтезуючих клітинах листків вищих 

рослин, де вони становлять приблизно третю частину від наявних 

хлоропластів та половину вмісту мітохондрій, причому вони перебувають у 

тісному контакті з цими органелами. Вони містять низку окиснювальних 

ферментів (каталаза, гліколатоксидаза) і вважаються компартментами для 

детоксикації Н2О2 в клітинах. У пероксисомах відбуваються окремі етапи 

фотодихання. Усі мембранні білки пероксисом поступають із цитозолю. 

Очевидно, ліпіди, необхідні для побудови нової мембрани пероксисом, також 

надходять у них за рахунок обміну з мембранами ЕР, де вони синтезуються. 

Гліоксисоми – ще один тип мікротілець, знайдений у клітинах 

ендосперму та сімядолей насіння, яке запасає жири. Вони містять ферменти 

гліоксилатного циклу (циклу перетворення жирів у вуглеводи) і β-окиснення 
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жирних кислот. У тваринних клітинах гліоксилатний цикл відсутній, тому 

вони не здатні перетворювати жирні кислоти, які містяться у ліпідах, у 

цукри. 

Олеосоми (або сферосоми) є ліпідними краплями, оточеними 

елементарною мембраною. У них висока активність таких ферментів як 

ліпаза й естераза. При проростанні насіння, особливо олійних культур, 

олеосоми активно взаємодіють з гліоксисомами і мітохондріями у процесі 

глюконеогенезу. 

  

3.8. Цитоскелет 

Просторова організація цитозолю забезпечується цитоскелетом – 

внутрішньоклітинною сіткою спеціальних білкових філаментів. Саме ця сітка 

визначає тривимірний розподіл органел у клітині. Цитоскелет також відіграє 

фундаментальну роль у процесах мітозу, мейозу, в клітинній диференціації і 

у визначенні форми клітини, в синтезі компонентів клітинної стінки. 

Цитоскелетна система рослин включає в себе компоненти, властиві для 

тварин і грибів. У рослинних клітинах є мікротрубочки, які складаються з 

тубуліну, актинові філаменти (мікрофіламенти), а також міозинподібні, 

актинзвʼязуючі і спектринподібні білки. Мембранно-скелетний комплекс є 

динамічною системою, чутливою до рівня АТФ, цАМФ, іонів Са2+, рН, низки 

інших хімічних і фізичних факторів. 

Майже у всіх рослинних клітинах існують білки, здатні зшивати 

елементи цитоскелету не лише між собою, але і з мембранними структурами. 

Група білків, асоційованих з мікротрубочками, володіє здатністю 

зв’язуватись також і з мікрофіламентами. Білок анкірин може зв’язуватись з 

мікротрубочками і, водночас, через білок спектрин, з актиновими 

мікрофіламентами. Мікрофіламенти можуть приєднуватись до мембрани 

через спектрин, який зв’язується з анкірином, а той, у свою чергу, здатний 

приєднуватись до мембранних білків. Окрім того, мікрофіламенти 

взаємодіють з мембраною через вінкулін, який зв’язується з інтегральним 
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мембранним білком метавінкуліном. Тубулін може бути асоційованим з 

везикулами, вкритими клатрином, це свідчить про те, що такі пухирці 

можуть переміщуватись у клітині по мікротрубочках. 

Здатність реагувати на зовнішні фактори є загальною властивістю 

цитоскелету будь-якої рослинної клітини, особливо її актинових і 

тубулінових структур. Низка спрямованих сигналів, очевидно, здатна 

виявляти пряму поляризуючу дію на структуру і властивості цитоскелету. До 

таких факторів належить гравітація, електричне поле, зміна осмотичних та 

іонних градієнтів, механічні контакти, в тому числі й міжклітинні. 

Поляризуючі сигнали можуть впливати на цитоскелетний комплекс через 

зміну стану рецепторів та іонних каналів, через локальні зміни вторинних 

посередників та найперше, цитоплазматичного кальцію. 
Контрольні запитання 

1. Назвіть основні органоїди рослинної клітини. 
2. Охарактеризуйте особливості будови клітинної стінки рослин. 
3. Які органоїди є специфічними для рослинних клітин? Які функції вони виконують? 
4. Опишіть будову плазмодесми. 
5. З якими органоїдами пов’язане утворення рослинною клітиною ліпідів, білків, 

компонентів клітинної стінки ? 

 

4. Вуглеводи 

 Вуглеводи дуже поширені у природі, особливо у рослинному організмі, 

де вони становлять 70‒80 % маси сухої речовини. Вони беруть участь у 

процесах обміну речовин і є компонентами багатьох природних сполук, 

зокрема нуклеопротеїдів, гліколіпідів, деяких вітамінів та коферментів. 

Катаболізм вуглеводів супроводжується вивільненням великої кількості 

енергії. Опорну функцію виконують структурні полісахариди. Багато 

вуглеводів виконують важливі високоспеціалізовані функції. Наприклад, 

зв’язування з цукрами знижує активність фітогормонів, які регулюють 

найважливіші фізіологічні процеси в рослинному організмі. Вуглеводи є 

складовими компонентами біомембран і виконують барʼєрні, захисні та інші 

важливі функції. 
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 Вуглеводами називають поліоксиальдегіди і поліоксикетони із 

загальною формулою (СН2О)n, а також похідні цих сполук. 

 Усі вуглеводи поділяють на дві групи: прості – моносахариди, або 

монози; складні – продукти конденсації моносахаридів. Серед складних 

вуглеводів також виділяють дві групи: олігосахариди (кількість залишків 

моносахаридів від двох до десяти); полісахариди, або глікани (кількість 

залишків моносахаридів більша десяти). 

 

4.1. Моносахариди 

 Моносахариди – це вуглеводи, які не гідролізуються. Зазвичай вони 

містять кілька спиртових груп і одну карбонільну (альдегідну або кетонну). 

За кількістю атомів Карбону розрізняють тріози (С3), тетрози (С4), пентози 

(С5), гексози (С6) тощо.  

 За хімічною природою та фізико-хімічними властивостями 

розрізняють: 

 нейтральні цукри – містять лише карбонільні та спиртові групи; 

 аміноцукри – крім карбонільної та спиртових груп, містять ще 

аміногрупу; 

 кислі цукри – крім карбонільної та спиртових груп, містять ще 

карбоксильну групу; 

 дезоксицукри – моносахариди, у яких деякі атоми Карбону не з’єднані з 

гідроксильними групами (наприклад, дезоксирибоза у складі ДНК). 

Моносахаридам властива стереоізомерія. Кількість стереоізомерів 

визначається за формулою N=2n, де n ‒ кількість асиметричних атомів 

Карбону. 

За основу стереоізомерів цукрів узято відповідність їх будови 

гліцериновому альдегідові, який містить один асиметричний атом Карбону, і 

може існувати у вигляді двох стереоізомерів: 
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C*

CH2OH

H OH
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C*

CH2OH

HOH

OH

D(+)-гліцериновий
 альдегід

L(-)-гліцериновий
 альдегід

C*  асиметричний атом Kарбону
 

Моносахариди, у яких гідроксил при найвіддаленішому від 

карбонільної групи асиметричному атомі Карбону розташований у 

проекційній формулі праворуч, належать до D-ряду, ліворуч – до L-ряду. 

Наприклад, поширений альдегідоспирт глюкоза залежно від положення 

гідроксильної групи біля четвертого асиметричного атома Карбону існує у D- 

та L-формах: 

C*

C*

C*

C*

H

H

H

H

CH2OH

OH

OH

OH

OH

OH

D - глюкоза

C*

C*

C*

C*

H

H

H

H

CH2OH

OH

OH

OH

OH

OH

L - глюкоза  

Більшість природних моносахаридів належать до D-ряду, лише деякі з 

них, наприклад, арабіноза, рамноза, фукоза трапляються у рослинному 

організмі в L-формах.  

Найпростішими моносахаридами є тріоди: гліцериновий альдегід і 

диоксиацетон. У вільному стані вони не трапляються, але у вигляді 

фосфорних ефірів (фосфогліцериновий альдегід та дигідроксиацетонфосфат) 

є важливими проміжними продуктами гліколізу, спиртового бродіння та 

фотосинтезу. 
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Тетрози ‒ невелика група рослинних моносахаридів. Найпоширенішою 

серед них є еритроза, зокрема її фосфорний ефір – еритрозо-4-фосфат поруч з 

фосфоенолпіруватом є попередником утворення ароматичних амінокислот, 

також ця сполука необхідна для синтезу вітаміну В6 (піридоксину). 

 

C
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OH

H

H

H

H

OH OH
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CH2OH

H OH

H OH
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Пентози містяться у рослинах у великій кількості. Однією з 

найпоширеніших якісних реакцій на пентози є реакція Біаля. У цій реакції 

при кип’ятіння з концентрованою сильною кислотою (H2SO4 або HCl) 

пентози перетворюються на фурфураль, який конденсується з орцином за 

наявності слідів ферум (ІІІ) хлориду. Продукт конденсації має зелене 

забарвлення. Утворення фурфуралю схематично можна зобразити так: 

CH

C
O

CH

CH C

O

H

CH

CH

CH

CH2 C

O

H
OH OH

OH OH

+ 3H2O

пентоза   фурфурол
 

Найважливішими серед пентоз є ксилоза, рибоза та арабіноза. 
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L-арабіноза D-ксилоза

 Ксилоза (деревний цукор) входить до складу пектинових сполук, 

геміцелюлоз, слизів. Рибоза у фуранозній формі (D-рибоза) входить до 

складу РНК. Поширеним  є  також  продукт  відновлення  рибози  –  рибіт.  

D-рибозо-5-фосфат є проміжним продуктом фотосинтезу і пентозо-

фосфатного циклу. Арабіноза, на відміну від інших моносахаридів, входить 

до складу рослинного організму зазвичай у L-формі. Є компонентом низки 

полісахаридів, глікозидів. 

 Гексози – найпоширеніші моносахариди. Вони знаходяться у 

рослинному організмі у вільному стані або входять до складу оліго- і 

полісахаридів. 

 Глюкоза (декстроза, виноградний цукор) – міститься у плодах 

(особливо багато у винограді), насінні, листі, квітках рослин у вільному 

стані, а також входить до складу крохмалю, клітковини, мальтози, лактози, 

сахарози, целобіози, глікозидів та інших сполук. Є важливим джерелом 

енергії в живих організмах. 

Фруктоза (левульоза, плодовий цукор) – у вільному стані міститься в 

зелених частинах рослин, плодах, меді та нектарі. Входить до складу низки 

олігосахаридів (рафіноза, стахіоза) і полісахаридів. Значно солодша, ніж інші 

цукри. Бере участь у підтриманні тургору рослинних клітин. 

Маноза – ізомер глюкози. У рослинах трапляється у складі 

різноманітних високомолекулярних полісахаридів (слизів, геміцелюлоз). У 

вільному стані виявлена в плодах цитрусових. 
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Галактоза – зустрічається у рослинах як в L- (полісахариди червоних 

водоростей), так і в D-формах (олігосахариди, глікозиди, полісахариди). 

Хімічні властивості моносахаридів 

У тріоз і тетроз немає так званих циклічних форм, проте, починаючи з 

пентоз, відбувається спонтанна реакція між карбонільною групою і однією з 

гідроксильних груп (внутрішньомолекулярна напівацетальна взаємодія). З 

термодинамічного погляду, найвигіднішою є така взаємодія, коли 

утворюється шестичленний цикл (піранозна форма) або п’ятичленний цикл 

(фуранозна форма). Такі циклічні формули моносахаридів є похідними 

гетероциклічних сполук – шестичленного пірану, звідси назва глюкопіраноза, 

та п’ятичленного фурану – фруктофураноза. Циклічні форми моносахаридів 

зображують за допомогою так званих перспективних формул. 

У цьому випадку перший атом Карбону в альдозі і другий атом 

Карбону в кетоз стають асиметричними. Гідроксил, який виникає внаслідок 

такої взаємодії, називають глікозидним, або напівацетальним. Глікозидний 

гідроксил має найбільшу реакційну здатність.  

При утворенні циклічних форм виникає ще одна пара ізомерів – α- і β-

форми. Ці α- і β-аномери різняться розташуванням у просторі глікозидного 

гідроксилу. Якщо цей гідроксил розміщений унизу кільця – це α-форма, якщо 

навпаки – β-форма. Важливе біологічне значення мають α- і β-форми, 

оскільки вони утворюють відповідні глікозиди і полісахариди. Наприклад, із 

α-глюкози утворюється крохмаль, а із β-глюкози – клітковина. 
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піран - D - глюкопіраноза - D - фруктофуранозафуран
   

 У водних розчинах моносахариди можуть існувати одночасно у двох 

формах: 1) альдегідній або кетонній; 2) циклічній (напівацетальній). Цим 
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пояснюється те, що моносахариди в реакціях можуть виявляти властивості як 

альдегідів (кетонів), так і спиртів. 

Для кількісного визначення цукрів у рослинах широко 

використовується окиснення моноцукрів деякими слабкими окисниками, 

наприклад оксидами металів (міді, вісмуту, срібла). При цьому цукор 

окиснюється до кислоти, а оксиди металів відновлюються. Оксид міді (ІІ), 

відновлюючись, утворює оксид міді (І).  

CuO Cu2OR

O

H

R

O

OH

+ +

 

При взаємодії цукрів з оксидами вісмуту і срібла, останні відновлюються 

до вільних металів. Ця реакція називається “реакцією срібного дзеркала”.  

Проте кетоцукри, наприклад, фруктоза, слабкими окисниками не 

окиснюється. Але фруктоза в лужному середовищі легко перетворюється на 

глюкозу, яка виявляє відновні властивості. Окиснення легко відбувається у 

лужному, важче – у нейтральному, а особливо важко – у кислому 

середовищі.  

У лабораторному практикумі для кількісного визначення цукрів у 

рослинному матеріалі найчастіше використовують фелінгову рідину. Це 

розчин синього кольору, що містить CuSO4, NaOH і сегнетову сіль (K,Na-

виннокислий). Фелінгову рідину нагрівають з розчином цукру. При цьому 

випадає червоний осад Сu2O, кількість якого відповідає кількості цукру.  

Фелінгову рідину можуть відновлювати цукри, що мають вільний 

напівацетатний (глікозидний) гідроксил. Це всі моносахариди і деякі 

олігосахариди. Їх називають редукуючими цукрами, на відміну від 

нередукуючих, які не здатні відновлювати фелінгову рідину.  

При окисненні мосахаридів залежно від умов можуть утворюватись 

різні продукти. При окисненні лише альдегідної групи до карбоксильної (за 

дії бромної води або гідроксиду міді (ІІ)), утворюються альдонові кислоти (з 

глюкози – глюконова, з галактози – галактонова).  
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При дії жорсткіших умов, наприклад, концентрованої азотної кислоти 

HNO3, окиснюється також первинна спиртова група з утворенням 

дикарбонових кислот, які називаються альдаровими. При такому окисненні з 

глюкози утворюється глюкарова (цукрова) кислота, з галактози – 

галактарова (слизова) кислота. 
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У разі окиснення лише первинної спиртової групи утворюються 

уронові кислоти (з глюкози – глюкуронова і т.д.). 
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Усі ці кислоти утворюються в рослинних клітинах під дією ферментів. 

Вони мають важливе біологічне значення, оскільки входять до складу 

полісахаридів, зокрема поліуронідів, глікопротеїнів, виконують роль 

проміжних сполук при утворенні пентоз і гексоз. 

Моносахариди можуть також відновлюватись з утворенням 

багатоатомних спиртів. У рослинах найпоширенішими спиртами є сорбіт, 

який утворюється при відновленні фруктози або глюкози, маніт – при 

відновленні манози, ксиліт – при відновленні ксилози, дульцин (галактит) – 

при відновленні галактози, рибіт – при відновленні рибози. 
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Шестиатомний спирт сорбіт (уперше був отриманий із горобини Sorbus 

sp.) може утворюватись також при відновленні кетогексози сорбози, є 

найпоширенішим шестиатомним спиртом, у великих кількостях міститься у 

фруктах і ягодах. Маніт у значних кількостях міститься в деяких 

лишайниках, бурих водоростях та оливках. Він нагромаджується у клітинах 

рослин за дії водного дефіциту, оскільки запобігає втраті води. Ксиліт добре 

засвоюється організмом людини і використовується як замінник цукру при 

діабетичному харчуванні. Рибіт є структурним компонентом деяких вітамінів 

і ферментів.  

 Найважливішою хімічною властивістю моносахаридів є їх здатність 

утворювати складні ефіри з фосфорною кислотою. Фосфорні ефіри 

моносахаридів (цукрофосфати) беруть участь у процесах фотосинтезу, 
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дихання, бродіння, синтезу дисахаридів, полісахаридів, реакціях взаємного 

перетворення тощо. 

Вільні моносахариди, які виникли, наприклад, при розщепленні 

крохмалю в насінні, що проростає, можуть перетворюватись у відповідні 

фосфорні ефіри. Ці реакції каталізуються кіназами, фосфатна група зазвичай 

вводиться у первинну спиртову групу моносахариду. 

Найпоширенішою кіназою рослин є гексокіназа, яка характеризується 

низькою специфічністю щодо моносахаридного субстрату. Вона може 

каталізувати фосфорилювання D-глюкози, D-фруктози, D-манози і D-

глюкозаміну. Проте, як і всі кінази, вона володіє абсолютною специфічністю 

щодо фосфорилюючого агента – АТФ і активується іонами Mg2+. 

 В обміні речовин у рослинному організмі найважливіше значення 

мають такі фосфорні ефіри:  
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Моносахариди мають здатність утворювати глікозиди за рахунок 

взаємодії активного глікозидного гідроксилу моносахариду з будь-якою 
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частиною, найчастіше  невуглеводневої природи. Невуглеводна частина 

молекули глікозидів називається агліконом, або геніном. 

Одними із найпростіших глікозидів є етилглікозиди, які утворюються 

внаслідок приєднання до глюкози етилового спирту: 
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Глікозиди широко розповсюджені в рослинах. Їх агліконами можуть 

бути найрізноманітніші речовини (спирти, кислоти, фенольні сполуки). 

Цукри, що входять до складу глікозидів, дуже різноманітні і часто у вільному 

стані не трапляються. Глікозиди нерідко мають гіркий смак і специфічний 

аромат. 

У рослинах петрушки міститься глікозид апіїн; у листках і насінні 

Хрестоцвітих – глікозид синігрін, який надає специфічний запах і гіркий 

смак гірчиці. Відома ароматична речовина ванілін є агліконом глікозиду 

плодів ванільного дерева. У насінні рослин із родини Розоцвітих наявний 

глікозид амігдалин, що містить в агліконі залишок синільної кислоти. Саме 

цей глікозид надає запаху гіркого мигдалю кісточкам персиків, абрикосів, 

слив, вишень тощо. 

Глікозиди широко застосовують у медицині. За своєю фізіологічною 

дією глікозиди дуже різноманітні. Наприклад, група серцевих глікозидів 

(містяться, зокрема, в наперстянці (Digitalis sp.)), позитивно впливає на 

роботу серцевого м’яза,  деякі глікозиди мають антибактеріальні властивості, 

посилюють перистальтику кишківника, використовуються для виготовлення 

судинорозширювальних, спазмолітичних і протипухлинних засобів.  

Детальніше про властивості та функції цих сполук йтиметься далі у розділі 

“Глікозиди”. 
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4.2. Найважливіші олігосахариди, їх значення в організмі рослин 

 Найпоширенішими і найпростішими олігосахаридами є дисахариди – 

вони складаються із двох залишків моносахаридів, з’єднаних між собою 

глікозидним зв’язком. При нагріванні з кислотами або під дією відповідних 

ферментів відбувається гідроліз дисахаридів – розпад на дві молекули 

моносахаридів. Найпоширеніші дисахариди складаються із залишків таких 

моносахаридів: 

сахароза
глюкоза

фруктоза
маноза

глюкоза

галактоза

мальтоза
глюкоза

глюкоза
трегалоза

глюкоза

глюкоза

целобіоза
глюкоза

глюкоза
 

Із наведеного складу дисахаридів видно, що різні цукри можуть бути 

побудовані з однакових залишків. При цьому різниця у властивостях таких 

дисахаридів зумовлена, по-перше, тим, що до їх складу входять різні ізомери 

моносахаридів (α- і β-форми), по-друге, різними зв’язками між залишками. 

Усі олігосахариди, в тому числі й дисахариди, поділяють на редукуючі 

та нередукуючі. У редукуючих цукрів останній у ланцюжку мономер зберігає 

вільний напівацетальний гідроксил, що і зумовлює їх відновні властивості. 

До цієї групи із дисахаридів належить мальтоза, целобіоза і лактоза, тоді як 

сахароза і трегалоза не мають вільного напівацетального гідроксилу і 

належить до нередукуючих дисахаридів.  

 Сахароза широко розповсюджена у рослинах (у листках, стеблах, 

насінні, бульбах). Це основна транспортна форма вуглеводів у рослинах, що 

переміщується по ситоподібних трубках флоеми. Це досить інертна з 

хімічної точки зору сполука, проте вона дуже легко і швидко гідролізується 
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під дією кислоти або ферменту сахарази (інвертази), утворюючи інвертний 

цукор – суміш з рівних кількостей фруктози і глюкози.  
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 Отримують сахарозу із цукрового буряка (вміст її в коренях 14–20 %), 

або зі стебел цукрової торостини (11–15 %). Застосовується у харчовій 

промисловості, а також при виробництві поверхнево-активних сполук. 

Мальтоза (солодовий цукор) складається з двох залишків α-глюкози. 

Міститься у солоді – пророслому зерні. Утворюється під час розщеплення 

(гідролізу) крохмалю під дією ферменту амілази. У промисловості мальтозу 

виробляють цим шляхом у вигляді патоки (меляси), яка використовується в 

харчовій промисловості та для технічних потреб. У вільному стані мальтоза 

міститься у рослинах у невеликій кількості.  
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Трегалоза (грибний цукор) складається з двох залишків α-глюкози. 

Міститься в грибах, синьо-зелених і червоних водоростях і деяких вищих 

рослинах (із родів Selaginella, Carex, Fagus). У дріжджах кількість трегалози 

досягає 18 % маси сухої речовини. 
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Целобіоза – основна структурна одиниця целюлози, утворюється при 

дії фермента целюлази. Цей фермент виділяється багатьма фітопатогенними 

мікроорганізмами, а також міститься у насінні, яке проростає, де бере участь 
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у розщепленні клітинної стінки паренхімних клітин ендосперму. У вільному 

стані трапляється рідко і в невеликій кількості у пасоці деяких дерев. 

Целобіоза не синтезується у рослинах із залишків моносахаридів і існує в 

рослинних тканинах у вільному вигляді лише після целюлолізу – процесу, 

який відбувається лише в насінні, що проростає. 
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Лактоза (молочний цукор) міститься у молоці ссавців (4–5%), звідки її 

отримують. У рослинах лактоза найчастіше трапляється у зв’язаному стані 

(глікозиди, глікопротеїни). Знайдена у пилкових трубках деяких рослин. 

Молекула лактози складається із залишків β-галактози і α-глюкози. У 

рослинах може гідролізуватись ферментом галактозидазою. Її 

використовують у харчовій промисловості, медицині, бактеріології. 
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 Три-, тетра- і пентасахариди містяться у рослинах у невеликих 

кількостях. Винятком з цього правила є рафіноза – трисахарид, який 

трапляється у багатьох рослинах, зокрема у насінні бавовнику, зернах злаків, 

у бобових рослинах, цукровій тростині і цукровому буряці.  

Молекула рафінози складається із залишків α-галактози, α-глюкози і β-

фруктози. Іншими словами, в молекулі рафінози молекула галактози зв’язана 

із залишками сахарози. 
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У таких рослин як гарбуз, в’яз, олива, ліщина по ситоподібних трубках 

переноситься не сахароза, а інші олігосахариди, зокрема рафіноза, стахіоза 

(тетрасахарид) та вербаскоза (пентасахарид).   

Ці вуглеводи включають до родини рафінози, оскільки їх молекули 

відрізняються лише кількістю залишків галактози: у рафінози – 1, у стахіози 

– 2, у вербаскози – 3.  

Стахіоза – найвідоміший у рослинах тетрасахарид. Уперше стахіозу 

отримали з коренів чистецю (Stachys), звідси й походить її назва. 
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Вербаскоза вперше виділена з коров’яка (Verbascum). 
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 Рафіноза, стахіоза та вербаскоза, окрім транспортної, також виконують 

функції запасних речовин і, наприклад, у насінні гороху і квасолі становлять 

від 5 до 15% сухої речовини. У людини немає травних ферментів, які б 

каталізували гідроліз α-галактозидів, тому олігосахариди родини рафінози в 

організмі людини не перетравлюються. Якщо ці вуглеводи потрапляють з 

їжею, то вони розкладаються в останньому відділі кишківника анаеробними 

бактеріями з виділенням газів. 

 Зазначимо, що окрім вуглеводів із родини рафінози та сахарози, у 

деяких рослин фотоасиміляти переносяться у формі багатоатомних спиртів. 
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У Rosaceae (включаючи більшість плодових дерев у регіонах з помірним 

кліматом) асиміляти переносяться з листків у формі сорбіту. 

4.3. Полісахариди 

 Полісахариди (глікани), як і олігосахариди, побудовані з 

моносахаридних залишків, зв’язаних глікозидними зв’язками. Кількість 

моносахаридних залишків у молекулах полісахаридів досягає кількох тисяч і 

більше, молекули можуть бути лінійними або розгалуженими.  

 За будовою полісахариди поділяють на: 

 гомополісахариди – складаються із залишків одного моносахариду. 

Зокрема, лише із залишків глюкози побудовані молекули крохмалю, 

хітину, целюлози, калози, ліхеніну; лише із залишків фруктози – 

молекули інуліну, левану; 

 гетерополісахариди – складаються із залишків різних моносахаридів та 

їх похідних. До цієї групи належать геміцелюлози, слизи, гумі. 

У рослинних організмах полісахариди виконують низку важливих 

функцій, зокрема, запасаючу (крохмаль, інулін), структурну (целюлоза, хітин 

у грибів), захисну (камеді), підтримання водного балансу клітини (слизи, 

пектини, геміцелюлози) та ін.  

4.3.1. Гомополісахариди 

 Крохмаль у рослинах є основним запасним вуглеводом. У запас він 

відкладається у вигляді крохмальних зерен, які залежно від типу і положення 

у клітині поділяють на крохмаль асиміляційний, запасний і транзиторний. 

Форма і структура крохмальних зерен у різних видів рослин специфічні, що 

дає змогу ідентифікувати борошно й інші продукти під час мікроскопічного 

дослідження. Особливо багато крохмалю в насінні рису (60–80 %), кукурудзи 

(65–75 %), пшениці (60–70 %), менше – в бульбах картоплі (12–22 %). 

Крохмалисте насіння характерне для представників родин злаків і бобових. У 

них між вмістом крохмалю і жирів спостерігається негативна кореляція. 

Характерною властивістю цієї сполуки є її здатність забарвлюватись у синій 

колір при взаємодії з розчином йоду. У холодній воді крохмальні зерна лише 
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набрякають, але не розчиняються. Якщо суміш крохмальних зерен у воді 

поступово нагрівати, то вони набрякають все сильніше, поки крохмаль 

утворить дуже в’язкий колоїдний розчин – крохмальний клейстер. За 

хімічною структурою крохмаль не є самостійною сполукою. Він на 96–98 % 

складається із вуглеводів. Решту становлять домішки – мінеральні речовини 

(головно фосфорна кислота) і жирні кислоти (пальмітинова, стеаринова 

тощо). Вуглеводнева частина крохмалю представлена двома полісахаридами 

– амілозою та амілопектином. Амілоза легко розчиняється у теплій воді і 

утворює розчини з низькою в’язкістю. Амілопектин розчиняється у воді 

лише під час нагрівання під тиском, утворює дуже в’язкі розчини. Амілоза 

має молекулярну масу в межах 3 · 105 – 1 · 106, тоді як молекулярна маса 

амілопектину досягає сотень мільйонів. 

 Амілоза – це довгий нерозгалужений ланцюг із залишків α-глюкози. 

Ланцюги амілози утворюють спіраль, кожен виток якої складається зі шести 

залишків глюкози. У молекулі амілози зазвичай міститься кілька паралельно 

розташованих спіралей. Під час оброблення амілози розчином йоду його 

молекули вбудовуються у витки спіралі, утворюючи комплексну сполуку 

синього кольору.  
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частина молекули амілози
 

 Амілопектин побудований із залишків α-глюкози, має розгалужену 

структуру. Точки галуження трапляються через 25–30 залишків глюкози. 

Амілопектин з йодом дає червоно-фіолетове забарвлення, яке є результатом 

абсорбції молекул йоду на полісахариді без утворення хімічних зв’язків. 

Зазвичай крохмаль містить 10–30 % амілози і 70–90 % амілопектину. Проте 

це співвідношення може змінюватись у широких межах залежно від виду або 
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навіть сорту рослин, а також від органу, з якого отриманий крохмаль. Так, у 

крохмалі з бульб картоплі міститься до 22 % амілози, а з молодих пагонів – 

46 %. Крохмаль яблук складається тільки з амілози. У гороху в складі 

крохмалю 75 % амілози, тому такий крохмаль найщільніший і найгірше 

гідролізується (зокрема, при варінні). У рису і ячменю в складі крохмалю 

міститься до 95 % амілопектину, що робить такий крохмаль пухким. 

Співвідношення амілози та амілопектину в крохмалі змінюється також під 

час дозрівання насіння.  

частина молекули амілопектину
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 Крохмаль має широке практичне застосування. Його використовують у 

харчовій промисловості, медицині, з нього отримують глюкозу, спирт, клей, 

пластмаси. 

 Під дією ферменів амілаз або кислот унаслідок часткового гідролізу 

крохмаль розщеплюється до декстринів, які є низькомолекулярними 

глюканами зі змінним складом. Подальший розклад декстринів призводить 

до утворення дисахаридів, головно мальтози, а згодом – глюкози. Декстрини 

розчинні у воді, солодкі на смак. Утворюються в організмах рослин і тварин 

під час ферментативного розпаду запасних вуглеводів. 

Кукурудза відрізняється від більшості рослин тим, що крім крохмалю 

містить також глікогеноподібний полісахарид, який називається 

фітоглікогеном. Фітоглікоген має вищу ступінь галуження, ніж амілопектин 

(10 % глікозидних 1,6-зв’язків). Для синтезу фітоглікогену в кукурудзи є 
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фермент, який називається глікозилтрансфераза галуження амілопектину. 

Цей фермент може каталізувати надходження в молекулу амілопектину 

додаткових гілок і таким чином перетворювати його в глікоген. 

 Целюлоза (клітковина) – структурний полісахарид рослин, який є 

основним компонентом клітинної стінки, утворює її каркас. Молекула 

целюлози містить від 1 400 до 10 000 залишків D-глюкози, з’єднаних β-1,4-

глікозидними зв’язками. Кожний наступний залишок глюкози повернений на 

180о щодо попереднього. Особливість конформації і зв’язків між мономерами 

целюлози унеможливлює її спіралізацію. Така структура дає змогу 

утворювати довгі полімерні ланцюги, які містять від 2 000 до 25 000 

глюкозних залишків. Мономером целюлози є дисахарид целобіоза. 

У рослинах клітковина завжди зв’язана з іншими речовинами – 

геміцелюлозами, лігніном, пектином, ліпідами, смолами тощо. Для 

відокремлення цих речовин від клітковини вихідну речовину обробляють 

сумішшю NaHSO3 i H2SO4. При цьому супутні речовини переходять у розчин 

і залишається чиста целюлоза – біла волокниста речовина. Головним 

джерелом отримання целюлози є волокна бавовнику, луб’яні волокна льону, 

коноплі, а також солома і деревина. Целюлоза нерозчинна у воді, в ній вона 

лише набрякає. Целюлоза є дуже стійкою речовиною: не змінюється під дією 

слабих кислот і лугів, не розчиняється у більшості звичайних розчинників. 
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частина молекули целюлози
 Целюлоза має широке застосування. Її використовують у целюлозно-

паперовій промисловості. У текстильній промисловості з неї виготовляють 

лляні тканини, віскозу. 
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 Цей полісахарид використовують також у медицині. Целюлоза 

позитивно впливає на перистальтику кишківника, нормалізує травлення. 

Вона не засвоюється у травному тракті людини і має велику адсорбуючу 

здатність. Лікарська сировина – вата, на 98 % складається з целюлози. 

Поглинанню рідини сприяє будова мікрофібрил та капілярність волокон 

клітковини. 

 Калоза складається із залишків β-глюкози, зв’язаних β-1,3-зв’язками. 

Молекула калози має вигляд довгого нерозгалуженого спірально закрученого 

ланцюга.  

частина молекули калози
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 Калоза самостійно формує компактні структури і функціонує як 

універсальний ізолюючий матеріал у рослинах. Дуже великі кількості калози 

можуть синтезуватись на плазматичній мембрані у відповідь на 

пошкодження клітини. Вона відкладається на ситоподібних пластинках і в 

перфораціях, перетворюючи останні у вузькі канали. Пошкодження індукує 

синтез калози як ізолюючого матеріалу. Плазмодесми пошкоджених клітин 

закупорюються відкладанням калози з метою запобігти пошкодженням 

інших клітин симпласту. Крім того, калоза слугує заповнюючим матеріалом 

для закупорювання пошкоджених ситоподібних трубок. Оскільки флоемний 

сік знаходиться під тиском, а флоема дуже розгалужена, будь-яке 

пошкодження могло б привести до значних втрат вуглеводів для рослини. 

Щоб цього не відбулось, у рослин існують захисні механізми, до яких 

належить і синтез калози. Завдяки наявності субстрату в флоемному соці, 

калозосинтаза (фермент синтезу калози), яка зв’язана з мембраною, у 

випадку пошкодження ситоподібної трубки закупорює пори ситоподібної 
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пластинки, синтезуючи калозу. Отже, пошкоджена ситоподібна трубка у 

подальшому не використовується. 

Ліхенін – запасний полісахарид лишайників. Вміст його в деяких видах 

сягає 45–50 %. Характеризується дуже великою молекулярною масою. 

Ліхенін розчиняється у гарячій воді і володіє желуючими властивостями. 

Мономером ліхеніну є глюкоза. Лишайники та їх основний полісахарид 

ліхенін є переважним кормом північних оленів. Шлунково-кишковий тракт 

цих тварин перетравлює ліхенін завдяки наявності в ньому мікрофлори, що 

виділяє специфічний фермент. Організм людини ліхенін не засвоює. 

Усі описані вище полісахариди належать до групи глюканів, оскільки їх 

молекули складаються із залишків глюкози. Проте у рослинах поширені 

також полісахариди, мономерами яких є залишки фруктози, – фруктани. 

Багато рослин як запасну форму вуглеводів використовують, окрім 

крохмалю, фруктани. Якщо крохмаль є нерозчинним полімером глюкози, 

який утворюється у пластидах, то фруктани – розчинні полімери фруктози, 

які синтезуються і запасаються у вакуолях. Уперше вони були виявлені в 

бульбах декоративних рослин жоржин. У багатьох злаків, розповсюджених у 

широтах помірного клімату, таких як пшениця і ячмінь, фруктани часто 

запасаються в листках і стеблах. Фруктани також є основними вуглеводами, 

знайденими в цибулинах роду Allium. Окрім запасаючої, фруктани 

виконують також осморегуляторну, кріопротекторну функції. Вміст 

фруктанів іноді досягає 30 % від сухої маси листків, а у запасаючих органах – 

більше 60 %. Часто вуглеводи у формі фруктанів нагромаджуються перед 

початком цвітіння як резерв для подальшого розвитку насіння. У багатьох 

рослин фруктани утворюються при дії холодового або теплового стресу.  

В організмі людини фруктани, як і вуглеводи родини рафінози, не 

перетравлюються, хоча мають солодкий смак, тому використовуються як 

природні низькокалорійні підсолоджувачі.  
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Попередником полісахаридного ланцюга фруктанів слугує молекула 

сахарози, до якої глікозидними зв’язками приєднуються додаткові молекули 

фруктози. Фруктани поділяють на дві основні групи:  

 у фруктанів інулінового типу залишки фруктози зв’язані β-2,1- 

зв’язками, вони містять від 10 до 200 фруктозних залишків; 

 у фруктанів леванового типу залишки фруктози зв’язані β-2,6- 

зв’язками, кількість фруктозних залишків – до 50. 

Окрім лінійних, у рослинах часто трапляються розгалужені фруктани, у 

яких до головного ланцюга інулінового типу приєднані бічні ланцюги. 

Зокрема, у насінні пшениці та ячменю були знайдені розгалужені фруктани, 

які називаються грамінанами. 

 Інуліноподібні фруктани запасаються в бульбах, кореневищах, 

коренях рослин з родини Складноцвітих (топінамбур, жоржини, цикорій, 

ехінацея). Найважливішим фруктаном цієї групи є інулін, що містить 30–45 

залишків фруктози. 

Інулін – нагромаджується зазвичай у рослинах родини Айстрові та 

Цибулеві, у великій кількості міститься у бульбах земляної груші і кореневих 

бульбах жоржин, у коренях кульбаби, цикорію, ехінацеї. У цих рослинах 

інулін заміняє крохмаль. Кількість інуліну залежить від пори року й 

кліматичних умов. Максимальний його вміст спостерігається восени та 

взимку. 
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частина молекули інуліну  

Щодобове вживання інуліну значно підвищує кількість біфідобактерій 

у кишківнику, знижує кількість патогенних та ентеробактерій. Вважають, що 

саме з цим пов’язані імуномодулюючі властивості інуліну. Інулін посилює 

гліколіз, регулює обмін ліпідів, особливо корисно його вживати хворим на 

цукровий діабет. 

 Леваноподібні фруктозани характерні здебільшого для рослин із 

родини Злакових. Левани містяться у листках, стеблах, коренях і насінні. У 

злакових вони виконують функцію запасних полісахаридів. У насінні злаків, 

що дозріває, левани містяться у значних кількостях (до 30 % сухої речовини), 

в міру дозрівання вони поступово перетворюються у крохмаль.  
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частина молекули левану
  

Окрім глюканів і фруктанів, до групи гомополісахаридів належать 

також галактани, мономерами яких є залишки галактози. Галактани 

містяться в клітинних стінках водоростей та вищих рослин (ялиця, клен, 

береза, люпин). Проте у промислових масштабах ці полісахариди виділяють 

із червоних водоростей. Ці полісахариди поділяють на дві групи: група агару 

і група карагінану.  

У молекулах галактанів із групи агару мономерами є агаробіоза, 

залишки якої з’єднані β-1,3-глікозидними зв’язками. Найважливішим 

представником цієї групи є агар-агар. 

Агар-агар – високомолекулярний полісахарид, що міститься 

здебільшого в червоних водоростях. Оболонки клітин цих водоростей 

складаються з міцел целюлози або іншого полісахариду, зануреного в 

слизовий матрикс агару. У водоростях він міцно з’єднує клітини, що 

забезпечує сталість організму. Складається агар щонайменше з двох 

полісахаридів – агарози (50–80 %) і агаропектину. Агар є поліаніоном, тому 

може бути бар’єром для катіонів морської води, а його гідрофільність 

запобігає висиханню водоростей під час відпливу. Він розчиняється у воді у 

разі нагрівання, після охолодження утворює гель. У промисловості агар 

отримують з червоних водоростей родів Gracilaria (близько 60 % світового 

виробництва агар-агару) і Gelidium. Використовується у кондитерській 

промисловості під час виготовлення желе, пастили, мармеладів, у 
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парфумерній промисловості під час виробництва кремів, у хлібо-булочній – 

для запобігання швидкому черствінню хліба, в мікробіології – для 

приготування твердих поживних середовищ, у медицині як допоміжна 

речовина або ентеросорбент. 

 Карагінани – це група нерозгалужених сульфованих полісахаридів, 

молекули яких побудовані з залишків похідних D-галактопіранози із строгим 

чергуванням α-1,3- і β-1,4-зв’язків між ними. Молекули цих полісахаридів 

мають форму подвійної спіралі. Подібно до агару карагінан утворює драглі. 

Для промислового отримання карагінанів використовують червоні водорості. 

Ці сполуки застосовують у харчовій промисловості як стабілізатор білкових 

розчинів, а також у фармації та косметології. 

Хітин – головний полісахарид клітинних стінок більшості грибів і 

основний компонент покривних тканин комах і ракоподібних. Молекули 

хітину являють собою довгі нерозгалужені ланцюги, що складаються із 

залишків N-ацетилглюкозаміну. Ланцюги хітину, подібно до целюлози, 

зібрані в мікрофібрили, де вони зв’язані водневими зв’язками і мають 

напівкристалічну структуру. Але молекули хітину в мікрофібрилі, на відміну 

від целюлози, розташовані антипаралельно. 

4.3.2. Гетерополісахариди 

 Молекули гетерополісахаридів побудовані з залишків різних 

моносахаридів. До цієї групи належать геміцелюлози, пектинові сполуки, 

камеді, слизи, деякі полісахариди, які містяться у водоростях. Вони широко 

розповсюджені в рослинах і застосовуються в медицині, фармації, харчовій 

промисловості. 

Геміцелюлози нерозчинні у воді, але розчинні в лужному розчині. Як 

вже згадувалось вище, під час кислотного гідролізу геміцелюлоз 

утворюються глюкоза, галактоза, маноза, ксилоза, арабіноза та уронові 

кислоти. 

Геміцелюлози поділяють на три групи, кожна з яких відрізняється за 

складом і структурою полісахариду. Групи отримали назви за домінуючими в 
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них моносахаридами: манани, галактани, ксилани. Усі вони є 

гетерополісахаридами. 

 Манани містять β-манозу, β-глюкозу і β-галактозу в співвідношенні 

3:1:1. Трапляються у деревині хвойних, у грибах і папоротях. 

 Галактани широко розповсюджені у рослинах. Зазвичай містяться у 

клітинних стінках деревини, в соломі, насінні. В основному ланцюгу мають 

залишки β-галактози. Типовим представником цієї групи полісахаридів є 

галактане, який міститься у насінні люпину, він складається із 120 залишків 

галактопіранози. 

 Ксилани різноманітні за структурою, у них переважає ксилоза, 

незалежно від того, складає вона головний ланцюг чи її розгалуження. 

Залишки β-ксилопіранози в молекулах ксиланів з’єднані між собою 1,4-

зв’язками. Характерні здебільшого для хвойних, папоротей і дводольних 

рослин. Значна кількість ксиланів міститься в соломі (до 28%), деревині (у 

дубовій – до 25 %) і рослинних волокнах. 

Пектини. Являють собою гетерогенну групу поліцукрів. Особливістю 

їхньої будови є наявність у полімерному ланцюзі галактуронової кислоти. 

Виділяють три групи пектинових сполук: гомогалактуронан, 

рамногалактуронан І і рамногалактуронан ІІ. Домінуючим компонентом у 

клітинних стінках є лінійний полімер гомогалактуронан, або пектинова 

(полігалактуронова) кислота. Вона складається із залишків галактуронової 

кислоти, з’єднаних α-1,4-зв’язками.  

частина молекули пектинової кислоти

O

H
H

H

OH

H OH

H

COOH

O O

O

H

H

OH

H

H

COOH

O

O

H
H

H

OH

H OH

H

COOH

O

O

H

H

OH

H

H

COOH

OH

OH

H

OH

 

 Рамногалактуронан І являє собою довгий і розгалужений полімер, 

основу якого становить лінійний ланцюг залишків рамнози і галактуронової 



 66 

кислоти, що чергуються. До залишків рамнози приєднуються олігомерні 

арабінові, галактанові або арабіногалактанові ланцюги. Мінорним 

пектиновим компонентом клітинної стінки є рамногалактуронан ІІ, який 

складається із полігалактуронової кислоти, що має складні розгалужені бічні 

ланцюги. У цих бічних ланцюгах налічують до десяти різних цукрів, але 

переважає серед них рамноза. Припускають, що рамногалактуронан ІІ 

відповідає за процеси міжклітинного розпізнавання. 

Пектинова кислота може міститись у клітинних стінках у вільному 

стані або у вигляді солей і складних ефірів. У вільному стані пектинова 

кислота здатністю утворювати гель не володіє. Солі пектинової кислоти – 

пектати, найчастіше є пектатами Ca i Mg. Вільні карбоксильні групи 

сусідніх макромолекул полігалактуронових кислот можуть взаємодіяти з 

цими катіонами, що призводить до зшивання окремих полімерних ланцюгів у 

єдину просторову структуру (рис. 5). 

 

Рис. 5. Зшивання окремих молекул полігалактуронових кислот іонами 

Ca2+ і Mg2+ (Хелдт, 2011) 

 

Карбоксильні групи в пектиновій кислоті легко утворюють ефіри з 

метиловим спиртом. Метильована пектинова кислота називається розчинним 

пектином і володіє желуючими властивостями. Із розкладом пектинових 

речовин пов’язане пом’якшення плодів під час дозрівання і зберігання, 

оскільки їх нерозчинні форми (протопектини) перетворюються у 

водорозчинний пектин.  
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частина молекули розчинного пектину
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Особливо багато пектинів у плодах (яблуко, айва, слива тощо), бульбах 

(буряк, морква, редька) і стеблах (льон, конопля та ін.). Пектин 

використовують у медицині, оскільки він має кровоспинну дію, знижує вміст 

холестерину в крові, знижує токсичність антибіотиків і пролонгує їх дію. 

Пектини як складова частина ліків та їжі здатні зв’язувати радіонукліди, 

отруйні хімічні речовини, солі важких та лужноземельних металів і 

перетворювати їх на водорозчинні сполуки. 

Характерною властивістю пектинів є їх здатність утворювати гелі у разі 

низької концентрації. Тому їх використовують у харчовій промисловості як 

желатинуючі агенти під час виготовлення фруктових желе, мармеладу, 

пастили, джемів тощо. Для утворення пектинового желе необхідні певні 

умови, зокрема рН середовища має бути в межах 3,1–3,5, наявність сахарози 

або глюкози.  

У стеблах льону, як і в деяких інших прядильних рослин, луб’яні 

волокна склеєні пектинами. Для їх розділення пектин необхідно зруйнувати, 

чого досягають у процесі вимочування. На стеблах рослин розвиваються 

бактерії, які виділяють ферменти, що розщеплюють пектини, внаслідок чого 

відбувається мацерація стебел льону і відокремлення волокон.  

Альгінова кислота – компонент клітинної стінки багатьох водоростей, 

особливо бурих. Це лінійна молекула, яка складається із залишків D-

манурової та L-гулуронової кислот, з’єднаних 1,4-звʼязком. Альгінова 

кислота та її солі – альгінати, особливо натрієва, мають широке застосування 

як стабілізатори емульсій під час виготовлення морозива, а також технічної 

продукції. 
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Камеді утворюються в рослинах унаслідок слизового перетворення 

оболонок старих і молодих клітин серцевини або деревини, що знаходяться 

поблизу камбіального шару, у разі травмування дерева або куща. Камеді 

виділяються на гілках і стовбурах вишневих, сливових, абрикосових дерев 

унаслідок їх пошкодження, утворюючи так званий клей. У посушливих 

місцевостях рослини виробляють значну кількість камеді, яка утримує 

вологу. Це полісахариди, які містять кальцієві та магнієві солі уронових 

кислот та нейтральні моносахариди, що частково етерифіковані. Їхня 

остаточна будова не з’ясована, тому систематизація дещо ускладнена. 

Класифікують камеді за хімічним складом і розчинністю. 

 За хімічним складом їх поділяють на: 

 кислі, кислотність яких зумовлена наявністю глюкуронової та 

галактуронової кислот (наприклад, камеді акації, абрикосу); 

 кислі, кислотність яких зумовлена наявністю сульфітних груп; 

 нейтральні (глюкоманани, галактоманани та ін.). 

За розчинністю розрізняють: 

 арабін – камеді, що розчиняються у холодній воді (камеді 

абрикосу, сливи, черешні, акації, модрини тощо); 

 бассорин – малорозчинні камеді, які сильно набрякають у воді 

(камеді тракаганту, лоха вузьколистого); 

 церазин – нерозчинні у холодній воді, частково розчинні під час 

кип’ятіння, у воді не набрякають (вишнева камедь). 

Вивчена будова і описана структура лише окремих камедей. Відомо, 

що під час гідролізу вони утворюють глюкозу, галактозу, манозу, ксилозу, 
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арабінозу та уронові кислоти. При цьому склад різних камедей суттєво 

відрізняється. Наприклад, полісахариди вишневого клею складаються із 

залишків галактози, манози, арабінози, глюкуронової кислоти і незначної 

кількості ксилози. 

Камеді – гідрофільні колоїди. Вони нерозчинні в оліях, спиртах, ефірі, 

хлороформі та інших органічних розчинниках. Цим вони відрізняються від 

смол, каучуку, які також витікають з надрізів і тріщин стовбурів дерев. 

Смоли і каучук у воді нерозчинні, але легкорозчинні у спиртах і належать до 

терпеноїдів. 

Камеді знаходяться у стовбурах під великим тиском. При пошкодженні 

кори і появі тріщин вони по серцевинних променях витікають назовні і 

заливають рани. Для добування камеді на стовбурах роблять надрізи. Камедь 

виступає у вигляді в’язкої маси. Збирають її через 5–6 днів після 

підсочування і сортують за кольором. Білі сорти використовують для потреб 

фармацевтичної промисловості, а жовті і бурі – для технічних потреб. 

Кількість камеді, що виділяється, залежить від періоду вегетації рослин та її 

віку: найбільше камеді витікає до цвітіння, з віком рослини вихід камеді 

збільшується. 

Незважаючи на використання синтетичних полімерів, камеді не 

втратили свого значення. Їхня заготівля досі ведеться у великих масштабах 

для потреб харчової, текстильної, лакофарбової, шкіряної, фармацевтичної 

промисловості. У харчовій промисловості камеді використовують як 

зв’язуючі речовини, загусники і стабілізатори. Камеді знижують місцеву 

подразнюючу дію деяких лікарських препаратів, уповільнюють 

всмоктування низки лікарських речовин, тому широко застосовуються у 

медицині. 

Слизи – це гетеропосахариди, які нагромаджуються в окремих 

неушкоджених органах рослин: бульбах, коренях, насінні тощо. Вони 

утворюються як продукти нормального обміну речовин і є харчовим 

резервом або речовинами, які утримують воду, зокрема у тканинах 
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сукулентів. Слизи містяться у великих кількостях у насінні деяких рослин 

(льону, жита, конюшини, люпину, люцерни).  

За походженням і утворенням слизи поділяють на дві групи: 

 слизи, що утворюються в рослинах шляхом слизового 

переродження клітинних оболонок; 

 слизи, що утворюються шляхом ослизнення живих клітин. 

За будовою слизи простіші, ніж камеді. За хімічним складом їх можна 

розділити на чотири групи: глюкоманани, галактоманани, камедеподібні 

слизи, слизи злакових. 

Глюкоманани трапляються у представників ароїдних, лілійних, 

півникових, орхідних. Ці полісахариди мають лінійну будову, причому 

залишки глюкози і манози пов’язані β-1,4-зв’язком по черзі, іноді мають 

ацетильні групи. 

Галактоманани – резервні полісахариди насіння бобових рослин. 

Незалежно від джерела одержання мають загальні особливості будови: 

лінійний ланцюг із залишків D-манопіранози, що з’єднані β-1,4-зв’язками. 

Деякі з них, наприклад, гуаран із насіння гуара, отримують у промислових 

масштабах і використовують як загусник або стабілізатори суспензій та 

емульсій. 

Камедеподібні слизи трапляються у таких рослинах як льон, 

подорожник, в’яз. Будова цих полісахаридів складніша. Вони містять різні 

нейтральні полісахариди і деякі уронові кислоти. Кількість уронових кислот, 

зазвичай, не перевищує 40 % щодо інших полісахаридів. 

Слизи злакових, або зернову камедь, отримують з пшеничного, 

житнього, ячмінного та іншого борошна під час екстракції водою. Слизи 

житнього зерна майже на 90 % складаються із ксилози та арабінози, містять 

також невелику кількість галактози.  

Саме наявністю слизів пояснюється висока в’язкість відвару з насіння 

льону і водної суміші житньої муки, які використовують у медицині як 

кровоспинні і в’яжучі засоби. 
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4.4. Метаболізм вуглеводів 

4.4.1. Взаємоперетворення моносахаридів та їх похідних 

 

Первинним джерелом Карбону для вуглеводів у рослин є вуглекислий 

газ атмосфери, який поглинається у процесі фотосинтезу. 

Якщо ізольовані протопласти перенести в ізотонічне середовище, яке 

містить осмотичну речовину та бікарбонатний або фосфатний буфер, 

увімкнути світло, то можна спостерігати за виділенням кисню. Вода 

розкладається у світловій фазі фотосинтезу, а відновлювальні еквіваленти 

(НАДФН) та АТФ, які утворюються на світлі, використовуються для 

асиміляції СО2. Якщо хлоропласти інтактні (не пошкоджені), то кисень не 

виділяється за відсутності СО2 або фосфату. Це доводить спряженість 

світлових реакцій в інтактних хлоропластах з асиміляцією СО2 і показує, що 

у складі кінцевого продукту асиміляції є фосфат. Головним продуктом 

асиміляції в хлоропластах є дигідроксиацетонфосфат, тобто тріозофосфат. 

Синтез тріозофосфату із СО2 потребує затрат енергії у формі АТФ і 

відновлювальних еквівалентів у формі НАДФН, які утворюються у світлових 

реакціях фотосинтезу. Послідовність реакцій відновлення СО2 до вуглеводів 

із СО2,  АТФ та НАДФН раніше називали темновою фазою фотосинтезу, 

оскільки ці реакції самі по собі не потребують освітлення і теоретично могли 

б відбуватись і в темряві. Проте в темну пору доби в листках ці реакції не 

відбуваються, оскільки деякі ключові ферменти в ланцюгу реакцій 

біосинтезу регулюються світлом і можуть функціонувати лише за умов 

освітлення (причини цього явища будуть описані нижче). 

У 1946–1953 роках Мелвін Кальвін із співробітниками у Берклі 

(Каліфорнія) розшифрували механізм фотосинтетичної асиміляції СО2. У 

1961 році за це фундаментальне відкриття Кальвін був нагороджений 

Нобелівською премією у галузі хімії. Як об’єкт для своїх досліджень Кальвін 

обрав зелену водорость Chlorella. Він додавав СО2, мічений ізотопом 14С в 

освітлювану суспензію водоростей, після короткого періоду інкубації 
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руйнував клітини і, використовуючи паперову хроматографію, аналізував 

мічені радіоактивним ізотопом продукти фіксації СО2. 

Поступово скорочуючи час інкубації Кальвіну вдалось показати, що 3-

фосфогліцеринова кислота є першим стабільним продуктом фіксації СО2. 

Детальніші дослідження цього процесу показали, що фіксація СО2 

відбувається у циклі, який отримав назву циклу Кальвіна або 

відновлювального пентозофосфатного циклу. Друга назва є відображенням 

того, що у циклі Кальвіна відбувається відновлення і утворення пентоз. 

Цикл Кальвіна виник на основі давнішого циклу реакцій перетворення 

моносахаридів – окиснювального пентозофосфатного циклу (ПФЦ), який 

відбувається у процесі дихання. У циклі Кальвіна реакції відбуваються у 

зворотному напрямі до реакцій ПФЦ. У ньому з’явились дві реакції, які в 

інших метаболічних шляхах не зустрічаються, вони характерні тільки для 

процесу фотосинтезу. Це реакція карбоксилювання і реакція 

фосфорилювання рибулозо-5-фосфату (див. рис. 6). 

Ферменти відновлювального пентозофосфатного циклу і 

окиснювального пентозофосфатного циклу локалізовані в стромі 

хлоропластів. Одночасне функціонування обох метаболітичних шляхів, в 

одному з яких молекула СО2 відновлюється до вуглеводного залишку за 

рахунок гідролізу трьох молекул АТФ і двох НАДФН, а в другому 

вуглеводний залишок знову окиснюється до СО2 і при цьому утворюються 

дві молекули НАДФН, було б даремним циклом, при кожному обороті якого 

намарне розтрачуються три молекули АТФ. Такій ситуації запобігає 

метаболітичне регулювання, яке забезпечує роботу основних ферментів 

відновлювального шляху лише при освітленні та їх інактивацію в темряві, 

тоді як основні ферменти окиснювального шляху активні лише в темряві.  

Важливий сигнал про те, що клітина отримує потік світла, достатній 

для фотосинтезу, передається від фотосинтетичного електронтранспортного 

ланцюга у формі відновленого тіоредоксину.  
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Рис. 6. С3-шлях фотосинтезу (цикл Кальвіна): 
ферменти: 1-рибулозо-5-фосфаткіназа; 2– рибулозо-1,5-дифосфаткарбоксилаза/оксигеназа 
(РУБІСКО);  3 –  фосфогліцераткіназа; 4 – НАДФ-гліцеральдегід-3-фосфатдегідрогеназа;  
5 – тріозофосфатізомераза; 6 – альдолаза; 7 – фруктозо-1,6-дифосфатфосфатаза; 8 – 
транскетолаза; 9 – альдолаза; 10 – седогептулозо-1,7-дифосфатфосфатаза; 11 – 
транскетолаза; 12 – рибозо-5-фосфатізомераза; 13 – рибулозо-5-фосфатепімераза. 
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Тіоредоксини – родина невеликих білків, які складаються з близько 100 

амінокислот. Завдяки близькому розташуванню двох цистеїнових залишків 

на периферії білка, тіоредоксин може знаходитись у двох редокс-станах: 

відновлений тіоредоксин з двома SH-групами (дитіольна форма) і окиснений 

тіоредоксин, у якого два цистеїнові залишки зв’язані дисульфідним зв’язком 

(S-S-місток). Незважаючи на свій невеликий розмір, ці білки мають досить 

високу субстратну специфічність. Тіоредоксини як електронні перенощики 

беруть участь у відновленні високо- та низькомолекулярних сполук 

(наприклад, у відновленні рибонуклеотидів до дезоксирибонуклеотидів, у 

відновлювальній активації білків насіння при проростанні).  

Хлоропластні ферменти, такі як рибулозофосфаткіназа, седогептулозо-

1,7-дифосфатаза і хлоропластна ізоформа фруктозо-1,6-дифосфатази 

переводяться із неактивного стану в активний за допомогою відновленого 

тіоредоксину. З іншого боку, відновлений тіоредоксин інактивує глюкозо-6-

фосфатдегідрогеназу, перший фермент окислювального пентозофосфатного 

циклу.  

Сьогодні фіксацію СО2 і відновлення його до вуглеводів розглядають 

як процес, що складається з чотирьох етапів.  

1. Етап карбоксилювання. На цьому етапі відбувається приєднання  – 

карбоксилювання, в якому СО2 реагує з акцептором – рибулозо-1,5-

дифосфатом (РДФ). СО2 приєднується до РДФ і утворює проміжну сполуку з 

шести атомів Карбону – вуглевод 2-карбокси-3-кеторибітол-1,5-дифосфат. Ця 

сполука є нестійкою, тому швидко гідролітичним шляхом розпадається на дві 

тріози – дві молекули трифосфогліцеринової кислоти (3-ФГК). 

 Цю складну першу реакцію циклу каталізує фермент 

рибулозодифосфаткарбоксилаза (РДФК). Він становить близько 50 % 

розчинних білків листків і кількість його у природі перевищує вміст усіх 

решти білків-ферментів разом узятих. Поза сумнівом, його можна вважати 

найрозповсюдженішим ферментом. Молекулярна маса РДФК 550000. 

Молекула її складається із 16 субодиниць, восьми великих (молекулярна маса 
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51000–58000) і восьми малих (молекулярна маса 12000-18000). У великих 

субодиницях наявний реакційний центр ферменту, малі виконують 

регуляторну роль. 

Для перебігу першої реакції необхідні іони Mg2+. Вони активують 

РДФК і стабілізують проміжну сполуку – 2-карбокси-3-кето-арабінітол-1,5-

дифосфат. 

2. Етап відновлення ФГК. У другій реакції до 3-ФГК під дією 

ферменту фосфогліцераткінази приєднується ще одна фосфатна група за 

участю АТФ з утворенням 1,3-ФГК. Потім 1,3-ФГК відновлюється за участю 

НАДФH до 3-фосфогліцеринового альдегіду (3-ФГА). Цей процес каталізує 

тріозофосфатдегідрогеназа. 

3. Етап регенерації РДФ. 3-ФГА ізомеризується у 

дигідроксиацетонфосфат (ДГАФ). Цю реакцію каталізує фермент 

тріозофосфатізомераза. ФГА і ДГАФ з’єднуються під дією ферменту 

альдолази. Вона каталізує подібну реакцію в ПФЦ і зворотню в гліколізі. Цей 

фермент широко розповсюджений у рослинах. Унаслідок альдолазної реакції 

ФГА і ДГАФ утворюють гексозу – фруктозо-1,6-дифосфат. У 6-й реакції від 

фруктозо-1,6-дифосфату гідролітично під дією фосфатази відщеплюється 

один залишок неорганічного фосфату і утворюється фруктозо-6-фосфат. 

Частина молекул цього цукрофосфату виходить із циклу Кальвіна як його 

продукт, а частина залишається в циклі і бере участь у реакціях регенерації 

акцептора СО2 – РДФ. 

Потім у циклі Кальвіна (сьома реакція) фруктозо-6-фосфат взаємодіє з 

ФГА. Реакцію каталізує фермент транскетолаза, коферментом якої є 

тіамінпірофосфат (ТПФ). Транскетолаза за участю ТПФ переносить 

двокарбоновий залишок із кетогрупою з молекули фруктозо-6-фосфату на 

ФГА. У результаті утворюються еритрозо-4-фосфат і ксилулозо-5-фосфат. 

Реакція каталізується іонами Mg2+. 
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У наступній, восьмій, реакції еритрозо-4-фосфат і ФДА утворюють 

семикарбоновий цукрофосфат седогептулозо-1,7-дифосфат. Реакцію 

каталізує альдолаза. 

Від седогептулозо-1,7-дифосфату під дією фосфатази відщеплюється 

неорганічний фосфат і утворюється седогептулозо-7-фосфат. У наступній 

реакції (десятій) знову бере участь транскетолаза, яка переносить 

дикарбоновий залишок із молекули седогептулозо-7-фосфату на молекулу 

ФДА з утворенням двох пентоз – ксилулозо-5-фосфату і рибозо-5-фосфату. 

У наступних двох реакціях (11-й і 12-й) відбувається трансформація 

утворених у циклі пентоз у рибулозо-5-фосфат. Замикається цикл Кальвіна 

реакцією фосфорилювання рибулозо-5-фосфату в РДФ, тобто остаточною 

регенерацією акцептора СО2. Реакцію каталізує фермент фосфорибулокіназа 

за участю АТФ. 

4. Етап синтезу вуглеводних продуктів фотосинтезу частково 

перекривається із попереднім етапом, оскільки на ньому із ФГА та 

фосфодиоксиацетону під дією альдолази синтезується фруктозо-1,6-

дифосфат, який згодом перетворюється у крохмаль або сахарозу. 

Отже, перша і остання реакції характерні лише для циклу Кальвіна. 

Решта реакцій трапляються також в інших процесах перетворення цукрів 

(гліколіз, ПФЦ та ін.). 

Іншим можливим джерелом вуглеводів для синтезу глюкози слугують 

жири (триацилгліцериди), які запасаються в ендоспермі насіння олійних 

культур. У ході проростання насіння ці жири розщеплюються і 

перетворюються у фосфатні ефіри D-глюкози у процесі, який називається 

глюконеогенезом. Цей процес буде описаний нижче. 

Моносахариди, які утворились при фотосинтезі або шляхом 

глюконеогенезу, можуть перетворюватись в інші моносахариди. Ці 

взаємоперетворення відіграють важливу роль у процесі розщеплення цукрів, 

а також для утворення моносахаридних попередників оліго- і полісахаридів. 

При взаємоперетвореннях моносахаридів реагуючими сполуками зазвичай є 
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їх похідні. Особливо важливе значення мають два типи похідних 

моносахаридів, а саме їх фосфатні ефіри і нуклеозиддифосфатні ефіри. 

Взаємоперетворення вільних моносахаридів можливі, але вони властиві 

головно для нижчих рослин.  

Із фосфатних ефірів цукрів, що утворилися під час фотосинтезу, 

утворюються усі інші вуглеводи у рослинах. Крім того, вільні моносахариди, 

які виникли, наприклад, при розщепленні крохмалю у насінні, яке проростає, 

можуть перетворюватись у відповідні фосфатні ефіри в реакціях, які 

каталізуються кіназами. У таких реакціях фосфатна група майже завжди 

вводиться у первинну спиртову групу вуглеводу. Із хлоропластів у 

цитоплазму виходять різні моносахариди, що утворились у циклі Кальвіна. 

Проте у найбільшій кількості з хлоропластів транспортується ДГАФ, який 

вже в цитоплазмі ізомеризується у ФГА, а потім вони з’єднуються під дією 

альдолази, утворюючи фруктозо-1,6-дифосфат. Останній, відщеплюючи 

Н3РО4, утворює фруктозо-6-фосфат. Ізомераза перетворює фруктозо-6-

фосфат у глюкозо-6-фосфат, а відповідна мутаза переносить залишок у 

положення 1, утворюючи глюкозо-1-фосфат. Відповідна фосфатаза 

гідролітично відщеплює фосфатний залишок, утворюється вільний цукор. 
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У цитозолі ці вуглеводи перетворюються в сахарозу, а неорганічний 

фосфат повертається у хлоропласти. Повернення фосфату є дуже важливим, 
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оскільки якщо в хлоропластах виникає дефіцит фосфату, то фотосинтез може 

припинитись.  

Важливу роль у взаємоперетворенні цукрів і у біосинтезі полісахаридів 

відіграють нуклеозиддифосфатмоносахариди (НДФ-цукри), в яких цукор 

з’єднаний із кінцевим фосфатним залишком уридин-, цитозин-, аденозин- або 

гуанозиндифосфату. Із нуклеозидами зв’язуються різноманітні моносахариди 

та їхні уронові кислоти. НДФ-цукри володіють великим запасом вільної 

енергії і беруть участь у синтезі полісахаридів, виступаючи донорами 

глікозидних залишків.  

Нуклеозиддифосфатмоносахариди утворюються не з вільних 

моносахаридів, а з їхніх 1-фосфатів. Вони беруть участь не лише у 

взаємоперетвореннях моносахаридів, але також і в біосинтезі оліго- і 

полісахаридів. 

Утворення пентоз. У рослинах існують три основні шляхи утворення 

пентоз – важливих для рослинного організму моносахаридів. 

1. Утворення пентоз із уронових кислот. Спершу уронові кислоти, 

зокрема їхні НДФ-похідні, утворюються з НДФ-цукрів шляхом окиснення 

останніх за участю НАД+ та Н20. Реакцію каталізують відповідні 

дегідрогенази. Потім НДФ-уронові кислоти декарбоксилюються з 

утворенням НДФ-ксилози або інших пентоз. 
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2. Утворення пентоз із альдонових кислот. Наприклад, у 

пентозофосфатному циклі рибулоза утворюється під час окисного 
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декарбоксилювання фосфоглюконової кислоти, яка відповідно є продуктом 

окиснення глюкозо-6-фосфату. 
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3. Утворення пентоз за участю транскетолаз. Таким шляхом пентози 

утворюються у пентозофосфатному циклі та в циклі Кальвіна. При цьому 

фермент за участю тіамінпірофосфату переносить двокарбоновий залишок з 

одного цукру на молекулу іншого. 

фруктозо-6-фосфат + ФГА еритрозо-4-фосфат + ксилулозо-5-фосфат
транскетолаза

седогептулозо-7-фосфат + ФГА
трансальдолаза

рибозо-5-фосфат + ксилулозо-5-фосфат
 

Утворені тим чи іншим шляхом пентози можуть 

взаємоперетворюватись за допомогою відповідповідних ізомерез та епімераз. 

 

Взаємоперетворення, яким піддаються похідні моносахаридів (а в 

деяких випадках і вільні моносахариди), можна розділити на три великі 

групи: 

 внутрішні перебудови: 

- мутації (переміщення фосфатної групи в молекулі 

моносахаридфосфату, каталізується мутазами); 

- епімеризація (зміна конфігурації при одному із 

асиметричних атомів Карбону моносахарида, каталізується 

епімеразами); 

- взаємоперетворення альдоза-кетоза, яке каталізується 

ізомеразами; 
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 перенесення С2 і С3-залишків від молекули одного моносахариду до 

іншої каталізують два важливі ферменти, широко розповсюджені в 

рослинах, – транскетолаза і трансальдолаза. 

 окисно-відновні реакції: 

- утворення альдонових кислот; 

- утворення уронових кислот; 

- утворення альдарових кислот; 

- утворення полігідроксиспиртів. 

Частина тріозофосфатів, які утворились при фотосинтезі, 

перетворюються в хлоропластах у крохмаль і слугують запасною формою 

для нічного періоду. Крім того, рослини нагромаджують запаси вуглеводів, 

щоби зберігати їх зимою або в несприятливі періоди, а також як резерв у 

насінні для росту наступного покоління. Окрім крохмалю, для деяких рослин 

запасною формою вуглеводів слугують фруктани, іноді олігосахариди з 

низькою молекулярною масою. 

4.4.2. Біосинтез дисахаридів 

Синтез сахарози, дисахариду глюкози і фруктози, відбувається у 

цитозолі клітин мезофілу. У рослинах є два ферменти, що каталізують 

утворення сахарози: сахарозосинтаза і сахарозофосфатсинтаза. 

Сахарозосинтаза каталізує реакцію утворення сахарози й уридинфосфату. 

Вважають, що цей фермент каталізує зазвичай і розпад сахарози, а не лише її 

синтез. Сахарозосинтаза активна насамперед все у нефотосинтезуючих 

тканинах. Вона бере участь у розщепленні сахарози для синтезу крохмалю в 

амілопластах запасаючих тканин, таких як тканини бульб картоплі, а також 

для гліколізу. Ізоферментні форми сахарозосинтази відіграють певну роль у 

синтезі целюлози і калози, оскільки серед них є мембранозв’язані форми. 

Як і при синтезі крохмалю, глюкозний залишок активується при 

утворенні нуклеозиддифосфатглюкози, але в цьому випадку за участю УДФ-

глюкозопірофосфорилази. Синтезується сахароза головно за участю 

сахарозофосфатсинтази. При цьому синтез сахарози відбувається у два етапи. 
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Спершу з УДФ-глюкози і фруктозо-6-фосфату утворюється сахарозо-6-

фосфат і звільняється УДФ (уридиндифосфат). У наступній реакції під дією 

фосфатази від сахарозо-6-фосфату гідролітично відщеплюється Н3РО4 і 

утворюється вільна сахароза. 

 

УДФ-глюкоза + фруктозо-6-фосфат ↔ сахарозо-6-фосфат + УДФ; 

сахарозо-6-фосфат + Н2О ↔ сахароза + Н3РО4. 

 

Подібно до сахарози утворюються інші дисахариди. Наприклад, 

трегалоза синтезується під дією трегалозофосфатсинтази:  

 

УДФ-глюкоза + глюкозо-6-фосфат ↔ трегалозо-6-фосфат + УДФ; 

трегалозо-6-фосфат + Н2О ↔ трегалоза + Н3РО4. 

  

Розщеплюється сахароза гідролітично за дії сахарази, а також у разі 

зворотної реакції за участю сахарозосинтази: 

 

сахароза + Н2О ↔ глюкоза + фруктоза. 

Трегалоза синтезується в результаті комбінованого перебігу двох 

реакцій, які каталізуються трегалозофосфатсинтазою і трегалозофосфатазою 

відповідно: 

УДФ-D-глюкоза + D-глюкозо-6-фосфат → трегалозо-6-фосфат + УДФ, 

трегалозо-6-фосфат + Н2О → трегалоза + ортофосфат. 
 

4.4.3. Біосинтез три-, тетра- і пентасахаридів 

Синтез олігосахаридів (рафінози, стахіози, вербаскози) відбувається 

унаслідок послідовного приєднання залишків галактози. Донорами галактози 

є галактинол. Галактинол утворюється з УДФ-галактози та міоінозиту. 

Міоінозит – циклічний шестиатомний спирт.  
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Потім залишок галактози переноситься від галактинолу спершу на 

сахарозу з утворенням рафінози, потім на рафінозу з утворенням стахіози і на 

стахіозу з утворенням вербаскози. У всіх реакціях виділяється вільний 

міоінозит. 

галактинол + сахароза рафіноза + міоінозит
галактинол + рафіноза стахіоза + міоінозит 
галактинол +  стахіоза вербаскоза + міоінозит

 

 

4.4.4. Метаболізм запасних полісахаридів 

Глюкоза – порівняно нестійка сполука. Тому вона практично не 

використовується як вуглевод, придатний для тривалого зберігання. Окрім 

того, у зв’язку з осмотичними явищами в клітині запасання моносахаридів 

обмежене певними концентраціями. При  полімеризації з утворенням 

осмотично інертного крохмалю більша кількість залишків глюкози може 

запасатись у клітині, не впливаючи на її осмотичний потенціал. 

Як відомо, утворення крохмалю відбувається у пластидах, а саме в 

хлоропластах листків і зелених плодів та амілопластах гетеротрофних 

тканин. Відкладається крохмаль у вигляді крохмальних зерен, які в листках 

можуть досягати дуже великих розмірів наприкінці дня і зазвичай 

деградують протягом ночі. Цей крохмаль називають транзиторним. На 

відміну від нього, крохмаль у запасаючих органах  відкладається на тривалі 

періоди, тому називається резервним крохмалем. 

Крохмальні зерна містять усі ферменти для синтезу і розкладу 

крохмалю. Ці ферменти представлені кількома ізоформами, деякі з них 

зв’язані з крохмальними зернами, інші розчинні. Крохмаль, як відомо, 
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складається із двох полісахаридів – амілози та амілопектину. Результати 

рентгеноструктурного аналізу показують, що крохмальні зерна складаються з 

концентричних шарів, які включають поперемінно амілопектин і амілозу. 

Молекули амілопектину розташовані радіально, а амілоза існує в аморфному 

стані.  

Біосинтез крохмалю відбувається у два етапи. Спершу утворюються 

ланцюги амілози, а потім частина її утворює галуження. Іншими словами, 

спершу утворюються α-1,4-, а пізніше – α-1,6-зв’язки.  

Утворення амілози каталізує фермент крохмальсинтаза, що 

знаходиться у хлоропластах і амілопластах. Донором глюкозних залишків 

виступає AДФ-глюкоза, а акцепторами можуть бути залишки крохмальної 

молекули – амілози та амілопектину. У першому випадку буде синтезуватись 

молекула амілози, а в другому – крохмальсинтаза бере участь в утворенні 

амілопектину, його ланцюгів з α-1,4-зв’язками. У розщепленні крохмалю 

беруть участь шість ферментів: п’ять гідролаз та фосфорилаза. При цьому 

ферменти діють по-різному: одні розщеплюють α-1,4-, інші – α-1,6- зв’язки, 

одні діють на великі молекули, інші – на їх менші фрагменти. 

Деградація крохмалю відбувається шляхом двох різних реакцій. 

Амілази каталізують гідролітичне розщеплення α-1,4-глікозидних зв’язків. 

Різні амілази атакують різні ділянки молекули крохмалю. Екзоамілази  

гідролізують крохмаль на кінці молекули. β-амілаза – важлива амілаза, яка 

відділяє два глюкозні залишки у формі дисахариду мальтози з кінця 

молекули крохмалю. Фермент  отримав назву за продуктом реакції – β-

мальтозою. Амілази, які гідролізують крохмаль усередині глюканового 

ланцюга (ендоамілази), називаються α-амілазами. Група фосфорилаз  

розриває α-1,4-зв’язки шляхом фосфоролізу, внаслідок чого утворюється 

глюкозо-1-фосфат. 

Мобілізація транзиторного крохмалю в хлоропластах включає як 

фосфоролітичну, так і гідролітичну деградацію. Фосфорилази самостійно не 

здатні руйнувати великі розгалуження молекули крохмалю. Деградація 
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крохмалю починається з розщеплення α-амілазами великих молекул 

крохмалю на менші фрагменти, які потім піддаються розкладу не лише 

амілазами, але й фосфорилазами.  

Фосфорилази присутні також у цитозолі. Ймовірно, що невеликі 

продукти гідролітичної деградації крохмалю виходять із цитозолю, щоб 

повністю бути розщепленими наявними там фосфорилазами. 

Кінцевими продуктами розщеплення крохмалю є глюкоза і глюкозо-1-

фосфат. 

У біосинтезі інуліну беруть участь два ферменти: інулосахараза, котра 

каталізує утворення трисахариду, який слугує затравкою при видовженні 

молекули інуліну, та трансфруктозилаза (рис. 7). Синтезований трисахарид 

– фруктозилсахароза, має інулінову структуру. Трансфруктозилаза каталізує 

перенесення фруктофуранозних залишків на олігосахарид, синтезований 

попереднім ферментом.  

Розщеплення фруктанів відбувається за дії різноманітних 

фруктофуранозидаз. 

сахароза

1-фруктофуранозил-
сахароза

сахароза

n (1-фрукто-
фуранозил-сахароза)

інулін

глюкоза
1

2

 

Рис. 7. Схема біосинтезу інуліну: 

ферменти:1-інулосахараза; 2-трансфруктозилаза 
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4.4.5. Метаболізм структурних полісахаридів 

Целюлоза, як і інші полісахариди, у рослинах синтезуються шляхом 

реакцій трансглікозилювання, тобто перенесення глікозильних залишків 

(залишків моносахаридів). Перенесення здійснюється від численних 

молекул-донорів до одного кінця молекули-акцептора, яку називають 

затравкою і яка при цьому видовжується. 

За цих реакцій глікозильний залишок приєднується глікозидним 

гідроксилом до одного із гідроксилів затравки. Численні реакції перенесення 

каталізує фермент, що визначає ідентичність глікозильних залишків і 

природу глікозидного зв’язку в цьому полісахариді. Донорами глікозильних 

залишків найчастіше виступають нуклеозиддифосфатмоносахариди, а 

акцептором – частина молекули полісахариду, часто дуже невелика, але така, 

яка має зв’язки, характерні для макромолекули. 

Синтез целюлози каталізується целюлозосинтазою, яка локалізована в 

клітинній мембрані. Целюлозні мікрофібрили синтезуються у спеціальних 

складно організованих комплексах, які називають розетками, або 

термінальними комплексами, що вбудовані в плазматичну мембрану (див. 

рис. 8). Припускають, що ці комплекси є елементами фермента 

целюлозосинтази, який здійснює зшивання D-глюканів по 1,4-атомах і будує 

лінійний ланцюг целюлози. Целюлозні мікрофібрили утворюються на 

зовнішній поверхні плазматичної мембрани. Необхідні для цього молекули 

глюкози транспортуються із цитозолю у формі УДФ-глюкози, а 

новосинтезований целюлозний ланцюг опиняється в позаклітинному 

компартменті. На клітинах бавовника, які утворюють волокна (зручна 

система для дослідження синтезу целюлози) було показано, що УДФ-глюкоза 

утворюється мембрано-зв’язаною ізоформою сахарозосинтази із сахарози, 

яка знаходиться у цитозолі. 
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Рис. 8. Молекулярна модель синтезу целюлози (Koyama e.a., 1997) 

 

Утворена УДФ-глюкоза переноситься безпосередньо на 

целюлозосинтазу. Згідно з результатами сучасних досліджень, синтез 

целюлози починається із перенесення глюкозного залишку з УДФ-глюкози 

на ситостерол, стероїд плазматичної мембрани. Глюкозний залишок 

з’єднується з гідроксильною групою ситостерину глікозидним зв’язком і діє 

як затравка для синтезу целюлози.  

nУДФ-глюкоза + затравка (глюкоза)n-акцептор + nУДФ
 

Целюлоза ніколи не буває представлена одиночними ланцюгами, 

завжди велика кількість її ланцюгів утворює квазікристалічну структуру 

мікрофібрили. Припускають, що внаслідок наявності в мембрані великої 

кількості близько розташованих целюлозосинтазних комплексів, усі β-1,4-

глюканові ланцюги мікрофібрили синтезуються одночасно і мимовільно 

формують мікрофібрили. 
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Розпад целюлози відбувається під дією двох гідролітичних ферментів. 

Целюлаза розщеплює молекули целюлози до целобіози, далі останню 

целобіаза гідролізує до глюкози. 

целюлоза целобіоза глюкоза
+ H2O + H2O

 

Синтез калози також локалізований на плазматичній мембрані. Згідно 

з результатами сучасних досліджень, її синтез відбувається подібно з 

синтезом целюлози. Імовірно, мембрано-зв’язана  сахарозосинтаза також 

утворює УДФ-глюкозу для синтезу калози. Припускають, що синтез калози  і 

целюлози  активується одним і тим же ферментом, але це ще не доведено 

остаточно. Синтез калози стимулюється підвищенням концентрації кальцію в 

цитозолі. 

Утворення геміцелюлоз і пектинів. На відміну від калози і целюлози, 

синтез яких локалізований на плазматичній мембрані, синтез геміцелюлоз і 

пектинів відбувається в апараті Гольджі. У геміцелюлоз і пектинів, що 

утворюють матрикс клітинної оболонки, спільні шляхи синтезу.  

Біосинтез геміцелюлоз і пектинів починається з УДФ-глюкози і УДФ-

галактози, які окиснюються до відповідних УДФ-уронових кислот. Останні 

можуть взаємоперетворюватись за допомогою відповідних епімераз. Далі під 

час декарбоксилювання глюкуронова кислота утворює УДФ-ксилозу, а 

галактуронова кислота – УДФ-арабінозу, які також здатні епімеризуватись. 

Геміцелюлози утворюються з УДФ-похідних глюкози, манози, ксилози, 

арабінози, галактози й уронових кислот. Для синтезу пектинів необхідні 

УДФ-галактуронова кислота і УДФ-рамноза. Крім того, для утворення 

розчинного пектину необхідні метильні групи, донором яким є S-

аденозилметионін. Метильні групи на полігалактуронову кислоту 

переносяться метилтрансферазою (див. рис. 9). 
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дегідрогеназа

епімераза
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арабіногалактан
(пектин)

арабіноксилан
(геміцелюлоза)

епімераза

сахароза

 

 

Рис. 9. Схема біосинтезу геміцелюлоз і пектинів 

 

Усі ці реакції біосинтезу компонентів матриксу клітинної оболонки 

дослідники довели in vitro. Наприклад, у насінні кукурудзи, що дозріває, 

виявлена ферментна система, яка включає ксилозу і L-арабінозу з їх УДФ-

похідних у ксилани. 
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Перенесення полісахаридів, утворених в апараті Гольджі, до клітинних 

стінок здійснюється шляхом везикулярного транспорту і подальшого 

екзоцитозу. 
 

Контрольні запитання 

 
1. Які органічні речовини відносять до групи вуглеводів? 
2. Дайте характеристику основних функцій вуглеводів у рослинних організмах. 
3. Опишіть фізичні і хімічні властивості моносахаридів. Які реакції 

використовують для кількісного визначення цукрів у рослинному матеріалі? 
4. Назвіть найважливіших представників моносахаридів та їх функції у 

рослинному організмі. 
5. За яких умов у рослинах утворюються похідні моносахаридів: кислоти, спирти, 

глікозиди? Яке їх значення у метаболізмі рослин? 
6. Назвіть основні властивості олігосахаридів. 
7. Охарактеризуйте дисахариди та найважливіших представників цієї групи 

вуглеводів. 
8. Опишіть будову три-, тетра- і пентасахаридів на прикладах найпоширеніших 

представників. 
9. Які сполуки належать до полісахаридів рослинних організмів? На які групи їх 

поділяють? 
10. Опишіть склад, властивості та функції крохмалю. 
11. Охарактеризуйте групу фруктозанів, назвіть основних представників цієї групи 

вуглеводів. 
12. Назвіть фізичні та хімічні властивості целюлози. Які функції целюлози у 

рослинах? 
13. Дайте характеристику геміцелюлоз та пектинів. Вкажіть на їх основні 

властивості. 
14. Які сполуки належать до камедей та слизей? За якими ознаками класифікують 

ці сполуки? Опишіть значення камедей та слизей у рослинному організмі та 
медицині. 

15. Опишіть шлях утворення вуглеводів під час фотосинтезу – цикл Кальвіна. 
16. Які ферменти беруть участь у біосинтезі сахарози? Назвіть основні етапи цього 

процесу. 
17. Назвіть шляхи біосинтезу пентоз у рослинах. 
18. Як відбувається синтез олігосахаридів у рослинних клітинах? 
19. Охарактеризуйте метаболітичні перетворення крохмалю та інуліну. 
20. Опишіть процеси біосинтезу і розпаду целюлози. 
21. Які особливості біосинтезу геміцелюлоз і пектинів? 

 

4. Фітогормони, їх функції та біосинтез 

Рослини мають складну багатокомпонентну гормональну систему, яка 

забезпечує координацію функціонування їх окремих частин та регулювання 

на рівні цілого організму. Уперше ідею про гормональне регулювання 
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ростових процесів у рослин висловив Ч. Дарвін 1880 році на підставі аналізу 

ростових рухів (тропізмів).  

Гормональне регулювання виконують різноманітні фітогормони, 

продуковані самою рослиною. 

Фітогормони – це органічні, порівняно низькомолекулярні (М. м. 28-

346) речовини, що синтезовані спеціалізованими тканинами рослин і діють у 

надзвичайно малих дозах (10-12–10-5 моль/л), за їх допомогою відбувається 

взаємодія різних клітин, тканин і органів; вони є необхідними для запуску, 

регулювання і включення різноманітних фізіологічних та морфогенетичних 

програм. 

Зазначимо, що гормональна система рослин менш спеціалізована, ніж у 

тварин. Гормони тварин утворюються у спеціальних ендокринних залозах, їх 

спектр ширший, а система транспортування і регулювання активності 

досконаліша. Фітогормони також синтезуються в одних тканинах рослинного 

організму і переходять в інші, зумовлюючи функціональні зміни цих органів 

і тканин. Проте у рослин, на відміну від тварин, гормони можуть діяти і 

безпосередньо там, де й синтезуються. 

Щодо природи фітогормонів, то в рослинних тканинах знайдено лише 

деякі гормоноподібні сполуки білкової або поліпептидної природи. 

Ймовірно, це пов’язано з тим, що рослинні клітини вкриті товстою 

полівуглеводною оболонкою і рослини не мають властивого тваринам 

рухливого внутрішнього гуморального середовища. Хоча можливо, що в 

ембріональному стані рослинні клітини здатні обмінюватись регуляторними 

білками типу ембріональних індукторів. Така взаємодія може відбуватися 

через плазмодесми. 

Специфіка гормональної відповіді рослинних тканин визначена 

головно типом клітин, на які діє фітогормон. Дія одного і того ж гормону на 

різні тканини рослини може приводити до відмінної, нетотожної реакції. 

Важливо те, що кожний фітогормон має поліфункціональну дію, однак може 

впливати на різні фізіологічні процеси й специфічно. Крім того, в 
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регулюванні одного й того ж процесу може брати участь декілька 

фітогормонів. Фітогормони здатні утворювати неактивні комплекси, які 

можуть зберігатись у тканинах тривалий час. Потрібно також враховувати, 

що фізіологічні ефекти фітогормонів залежать від їх концентрацій та умов 

зовнішнього середовища. І, нарешті, фітогормони запускають і регулюють 

цілі фізіологічні та морфогенетичні програми (наприклад, поділ або 

розтягування клітин, коренеутворення, дозрівання, старіння), спосіб їх дії 

полягає в такому: вони як ефектори взаємодіють з регуляторними 

субодиницями в мембранах і з регуляторними білками генома генного 

апарату. Цим фітогормони відрізняються від вітамінів, наприклад, групи В, 

які необхідні для синтезу низки ферментів, оскільки є в їхньому складі як 

каталітичні центри. 

У міру вивчення різних аспектів дії фітогормонів стало зрозуміло, що 

вони – могутній інструмент контролювання й керування практично всім 

метаболізмом рослин у ході онтогенезу. Фітогормони регулюють процеси 

синтезу і розпаду органічних речовин, транспортування речовин, 

формування статі, дозрівання, старіння, перехід до спокою, а також 

передавання сигналів про зміну параметрів зовнішнього середовища й 

адаптацію рослин до стресових чинників. 

Сьогодні відомо, що у вищих рослин є кілька класів фітогормонів: 

ауксини, гібереліни, цитокініни, абсцизова кислота й етилен. Останнім часом 

до фітогормонів зачисляють брасиностероїди (брасини), жасмонову і 

саліцилову кислоти, а також фузикокцин. 

5.1. Ауксини 

Ауксини значно поширені в рослинному світі. Вони є практично в усіх 

тканинах рослинного організму, однак найбільше в апікальних меристемах 

пагона, камбію, квітах, плодах і насінні.  

Ауксини – це речовини індольної 

природи. Головний представник ауксинів – 

індоліл-3-оцтова кислота (ІОК). Певний рівень N
H

CH2

COOH

Індоліл-3-оцтова кислота
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ІОК у клітинах і тканинах рослинного організму забезпечений процесами 

його синтезу, транспортування, утворення кон’югатів з різними сполуками, 

компартменталізації в клітинних органелах, ферментативного і 

неферментативного розпаду. Зазначимо, що для ауксинового обміну 

характерна множинність метаболічних шляхів і генів, які контролюють 

ферменти, що беруть участь у цих процесах. Усе це різко підвищує 

надійність системи, яка відповідає за регулювання концентрації цього 

фітогормону в клітинах і тканинах рослин. 

Біосинтез ІОК найактивніше відбувається в апікальних меристемах 

пагонів, молодих листках та бруньках, активному камбії та плодах, що 

розвиваються. Попередником ІОК є амінокислота триптофан, яка зазнає 

різних перетворень залежно від виду рослини (проте головний шлях лежить 

через індол-3-піровиноградну кислоту) (рис. 9).  

 

 Рис. 9. Триптофанозалежні шляхи біосинтезу ІОК 
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Більша частина ауксину в рослинах перебуває у зв’язаній, неактивній 

формі. Відомі кон’югати  ІОК з глюкозою, аспарагіновою кислотою, 

олігосахаридами. Останніми роками виявлено комплекси ауксинів з білками і 

нуклеїновими кислотами. Вважають, що кон’югати ІОК відіграють роль 

запасної або транспортної форми ауксину. 

Наголосимо,  що  транспортування  фітогормонів  по рослині є 

важливим для просторово-часової  координації процесів росту і розвитку 

рослин. З усіх  фітогормонів  тільки  для  ІОК  характерне  активне  і  полярне 

переміщення  по  тканинах  рослинного  організму. 

Як один з головних гормонів вищих рослин, ІОК зумовлює 

різноманітні фізіологічні ефекти. Найвираженіший ефект ауксину – 

стимулювання росту розтягуванням, що важливо для формування провідних 

пучків камбію та утворення додаткових коренів. Зазначимо, що тканини, 

збагачені ауксином, мають атрагувальну здатність, тобто здатні притягувати 

поживні речовини, що зумовлено підвищенням проникності мембран. 

Виявлені випадки затримки старіння тканин і органів у разі обробки їх 

ауксином. Ауксини, впливаючи на розподіл і транспортування різних 

речовин, регулюють полярність рослин. Ауксини зумовлюють явище 

апікального домінування (коли  верхівкова брунька затримує ріст бічних). 

Наведені фізіологічні ефекти ауксину супроводжуються суттєвими 

змінами загального метаболізму. Насамперед, ауксин збільшує поглинання 

води, що приводить до зниження в’язкості цитоплазми і пришвидшення 

біохімічних реакцій. У цьому разі відбувається активування дихальних 

ферментів, зростають інтенсивність дихання, кількість АТФ, коефіцієнт Р/О, 

що засвідчує вплив гормону на енергетичний обмін клітини. Збільшується 

також інтенсивність фотосинтезу, синтез нуклеїнових кислот і білка. Все це 

разом приводить до того, що під впливом екзогенного ауксину активується 

не тільки розтягування, а й поділ клітин. 
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5.2. Гібереліни 

Відкриття гіберелінів пов’язане з вивченням хвороби рису “бакане”, яка 

призводила до інтенсивного росту стебла і листків, але без колосіння й 

утворення зерна та вилягання рослин. Японські вчені (E. Kurosawa, T. Yabuta, 

Y. Sumiki та ін.) з’ясували, що причиною хвороби був гриб Gibberella 

fujikurоi, екстракт якого містив активну речовину, 

названу в честь гриба-продуцента – гіберелін.  

Під час дослідження культурального 

середовища, на якому ріс гриб Gibberella fujikurоi, 

виявлено суміш активних сполук, з яких 

англійський біохімік Б. Кросс (B. Cross, 1954) 

виділив найактивнішу з них – гіберелову кислоту (ГК).  

Сьогодні відомо понад 100 різних гіберелінів, однак далеко не всі з них 

мають фізіологічну активність. З відкриттям нових гіберелінів та їх 

ідентифікацією їм надають порядковий номер біля символа GA (англомовна 

література) або просто А. Зокрема, гіберелову кислоту згідно з цією 

номенклатурою позначають як ГК3, або А3. Нині визначено структурні 

формули більшості гіберелінів, які мало відрізняються між собою, проте 

мають різну фізіологічну активність. 

Гібереліни – тетрациклінні дитерпенові кислоти, які класифікують за 

кількістю вуглецевих атомів на гібереліни С20 і С19 (редуковані). Вони мають 

гібановий скелет (рис. 9), який може мати різні замісники. Двадцяти-

вуглецеві гібереліни є біогенетичними попередниками С19-гіберелінів, для 

яких характерна наявність лактонного кільця. 

Деякі гібереліни (А15 і А27) мають шестичленне σ-лактонне кільце 

замість звичайного п’ятичленного (γ). Порівняння двох гіберелінів, які 

відрізняються лише за цією ознакою, – А9 (γ) і А15 (σ) – засвідчує, що перехід 

від п’яти- до шестичленного лактонного кільця знижує біологічну активність. 
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Загалом лабільність гіберелінів зумовлена наявністю або відсутністю 

декількох реакційноздатних центрів і функціональних груп (-ОН при С2, С7 і 

ненасичений циклічний зв’язок >C=C<). 

Біосинтез гіберелінів відбувається у молодих органах, які інтенсивно 

ростуть – листках (зокрема, у хлоропластах), коренях, квітках. Проте 

найбільшу кількість гіберелінів вищі рослини містять у незрілому насінні й 

плодах. Синтезуються гібереліни, як і всі ізопренові сполуки, з ацетил-KоА 

через мевалонову кислоту, яка є ключовою проміжною сполукою в 

біосинтезі терпеноїдів, а попередник – каурен (див. рис. 10). Синтез 

гіберелінів відбувається у три етапи. На першому етапі за рахунок реакції 

циклізації геранілгераніолпірофосфат перетворюється в каурен через 

проміжну сполуку копалілпірофосфат. Ферменти, які каталізують цей процес 

– циклази, присутні в пропластидах меристематичних тканин пагонів, але 

відсутні в хлоропластах. Тому в зрілих хлоропластах процеси першого етапу 

синтезу гіберелінів не можуть відбуватись.  

Другий етап повʼязаний з послідовним окисненням каурену спершу до 

А12-альдегіду, а потім, на третьому етапі – до першого гібереліну – А12 та 

інших гіберелінів. Ферменти початкових етапів окиснення каурену 

локалізовані в ендоплазматичному ретикулюмі. Більшість реакцій 

завершального етапу відбуваються в цитоплазмі і пов’язані з процесами 

гідроксилювання, які каталізуються різноманітними розчинними 

диоксигеназами. 
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Рис. 10. Узагальнена схема біосинтезу гіберелінів 

 

У рослинах бувають вільна (активна) і зв’язана (переважно запасна, або 

транспортна) форми гіберелінів. Зв’язані форми виникають у разі 

ковалентного зв’язування гіберелінів з моносахаридами, яких особливо 

багато  в  насінні.  Виявлена  можливість  зв’язування  гіберелінів і з білками. 

Найбільше відомий ефект гібереліну – стимулювання вегетативного 

росту, зокрема, видовження стебла, що простежується не тільки у 

трав’янистих, а й у деревних рослин. Гібереліни також позитивно впливають 

на цвітіння багатьох видів рослин. 

Вони здатні виводити насіння, бульби деяких рослин та сплячі бруньки 

різних дерев і кущів зі стану спокою, а також сприяють проростанню 

насіння. В ході проростання насіння вони контролюють ріст зародка, 

розм’якшення ендосперму і мобілізацію запасних поживних речовин для 

його живлення. У цьому разі підвищується секреція алейроновим шаром 

ендосперму багатьох гідролаз, особливо α-амілази. Тому в пивоварній 



 97 

промисловості для пришвидшення проростання ячменю й отримання солоду 

його обробляють гібереліном. 

Такий широкий спектр фізіологічної активності гіберелінів 

супроводжується значними змінами в загальному метаболізмі. У цьому разі 

зростає інтенсивність фотосинтезу внаслідок збільшення фотосинтетичної 

поверхні, хоча вміст хлорофілів часто зменшується, що можна ліквідувати 

посиленим мінеральним живленням (зокрема, азотом). Посилюється також 

інтенсивність дихання, активність низки ферментів, зокрема, оксидаз, 

активується гліколатний, а не пентозофосфатний шлях окиснення цукрів. 

Сьогодні експериментально доведено наявність у цитозолі клітин 

гіберелінозв’язуючих білків, які відіграють роль рецепторів. Білок-рецептор 

повинен структурно відповідати не тільки гормону, а й певній ділянці ДНК 

(хроматину). Отримано переконливі докази експресії α-амілазних генів, 

синтезу α-амілазної мРНК і самої α-амілази за дії гібереліну. 

5.3. Цитокініни 

Відкриття цитокінінів пов’язане з дослідженнями культури тканин. У 

1955 році у Вісконсинському університеті (США), коли К. Міллер і Ф. Скуг у 

пошуках фактора для поділу зрілих серцевинних клітин тютюну використали 

продукти деградації ДНК оселедця, які виникли внаслідок тривалого 

автоклавування (в лабораторії забули вимкнути автоклав), зокрема, 6-

фурфуриламінопурин. Цю речовину назвали кінетин. Хоча кінетин не 

знайдено в рослинних тканинах, виявилось, що речовини з такою 

біологічною активністю, або навіть вищою, у рослинах широко 

розповсюджені. Всі ці речовини об’єднані 

загальною назвою – цитокініни, що має 

фізіологічний, а не хімічний зміст. 

Цитокініни отримали таку назву через 

здатність стимулювати цитокінез (поділ клітин). 

Перший природний цитокінін – зеатин – 

виділений у 1963 році Д. Летамом (D.S. Letham 

N

N
N

N
H

N CH2 C

H H

CH2

CH3

OH

зеатин



 98 

et al., 1963) з незрілих зернівок кукурудзи. Після розкриття структури зеатину 

стало зрозуміло: цитокінінова активність синтетичних сполук (у тім числі 

кінетину та широко відомого в наукових дослідженнях 6-бензиламінопурину 

(6-БАП) зумовлена тим, що всі вони є аналогами природних цитокінінів, які 

містяться в рослинах. 

Як і інші фітогормони, цитокініни поліфункціональні, тобто їм 

властивий широкий спектр фізіологічної активності. Вони дуже поширені в 

рослинному світі. Особливо багато цитокінінів у кінчиках коренів, насінні, 

що проростає, плодах, які достигають, ксилемному соці та пухлинах 

корончастих галів, що виникають у разі зараження Agrobacterium tumefaciens. 

Зеатин може існувати у вигляді цис- або транс-ізомеру, обидві форми 

фізіологічно активні, хоча в рослинах переважає транс-ізомер. 

Зеатин та інші цитокініни наявні в рослинах у формі рибозидів і 

риботидів, які відіграють роль транспортної форми гормону. В рослинах 

знайдені також кон’югати цитокінінів, у яких цитокініни зв’язані 

ковалентним зв’язком з низькомолекулярними сполуками, наприклад, з 

вуглеводами, утворюючи глікозиди, або з амінокислотами. Сполуки з 

цитокініновою активністю виявлені також у складі транспортної РНК (тРНК) 

у формі нуклеотидів. Сьогодні доведено, що рибозилювання з наступним 

фосфорилюванням приводить до утворення транспортних форм цитокінінів, 

а глюкозилювання і кон’югація з аланіном – до утворення запасних форм та 

інактивації цих фітогормонів у клітинах. Інактивація цитокінінів 

відбувається також унаслідок зв’язування з білками, які мають високу 

спорідненість до цих фітогормонів (Кулаєва, 1982). Цитокінінозв’язувальні 

білки виявлені у багатьох рослин, однак їх функціональна роль ще 

недостатньо з’ясована. 

Відомі два можливі шляхи утворення вільних цитокінінів у клітинах 

рослин: прямий біосинтез і внаслідок деградації тРНК, яка містить 

цитокініни. Попередник у прямому біосинтезі зеатину – 

ізопентенілпірофосфат. Першим (і унікальним) ферментом у синтезі 
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цитокінінів є – цитокінінсинтаза (ізопентенілтрансфераза), яка каталізує 

перенесення ізопентенільної групи від ізопентенілпірофосфату на 

аденозинмонофосфат. Утворений продукт – ізопентеніладенінриботид – далі 

може легко перетворюватись у транс-зеатинриботид і 

дигідрозозеатинриботид, з яких вже утворюються вільні форми цитокінінів – 

ізопентеніладенін, транс-зеатин і дигідрозеатин (рис. 11). 
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Рис. 11. Схема біосинтезу цитокінінів (Gan, Amasino, 1996) 

 

Розклад цитокінінів здійснює фермент цитокініноксидаза, яка 

перетворює зеатин, зеатинрибозид та ізопентиніладенін в аденін або його 

похідні. 

Цитокініни беруть участь у регулюванні багатьох фізіологічних 

процесів. Їх називають гормонами поділу клітин, оскільки вони індукують 

такий поділ, стимулюючи мітози, але обов’язково за наявності ауксинів. Це 

пов’язано з посиленим синтезом ДНК. Цитокініни відіграють важливу роль у 
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процесах диференціювання клітин та органогенезу в культурі тканин. 

Характерною властивістю цитокінінів є зняття апікальної домінанти, тобто 

інгібування верхівковою брунькою пагона росту бічних бруньок. 

Під впливом цитокінінів відбувається загальне стимулювання обміну 

речовин, зокрема, синтезу різних форм РНК та білків. Ці речовини 

затримують старіння зрізаних листків, припиняючи розпад хлорофілів та 

руйнування хлоропластів. Вони відіграють важливу роль у регулюванні 

формування фотосинтетичного апарату рослин, активуючи ріст листків і 

диференціювання, ріст і поділ хлоропластів у клітинах мезофілу листків, 

зумовлюють відкривання продихів, що загалом приводить до активнішого 

фотосинтезу; активують синтез ключового ферменту темнової фіксації СО2 в 

циклі Кальвіна – рибулозодифосфаткарбоксилази, та посилюють 

інтенсивність фотофосфорилювання під час світлових реакцій фотосинтезу. 

5.4. Абсцизини 

У 1961 році В. Луї (B. Lui) і Х. Карнс (H. Carns) із сухих зрілих 

коробочок бавовнику виділили кристалічну речовину, яка пришвидшує 

опадання листків, і назвали її абсцизином (від англ. abscission – відпадання). 

Аналогічну роботу виконано в Каліфорнійському університеті (США) в 

лабораторії Ф. Еддікотта, де встановлено емпіричну формулу абсцизину – 

С15Н20О4 і низку  його  хімічних  і  фізіологічних  характеристик. Р. Уорінг  

(Р. Wareing, 1963) з листків берези і ясена виділив інгібітор росту, який 

зумовлював стан спокою у бруньок. Отриману речовину назвали дормін (від 

англ. dormancy – спокій). Пізніше з’ясували, що абсцизин і дормін – одна й та 

ж речовина, і за згодою вчених 1967 року її назвали абсцизовою кислотою 

(АБК).  

АБК трапляється в усіх покритонасінних і голонасінних рослин, у 

папоротей, мохів, водоростей. Особливо багато АБК у старих листках, зрілих 

плодах, насінні й бруньках у стані спокою. Концентрація цієї сполуки значно 

зростає за дії на рослину стресових факторів. Абсцизова кислота – це 

оптично активний сесквітерпен.  
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Вона може існувати у двох стереоізомерних формах: цис- або транс-

ізомерах. У рослинах АБК перебуває головно у вигляді цис-ізомеру. 
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Концентрація активної форми АБК,  як і інших фітогормонів, визначається 

процесами її синтезу, катаболізму, компартменталізації та транспорту. Нижче 

наведені шляхи біосинтезу, розпаду і зв’язування АБК, виявлені за 

допомогою мутантів, у яких порушені певні етапи біосинтезу цього гормону 

(див. рис. 12). 

Початкові етапи біосинтезу АБК відбуваються у пластидах. Похідна 

сполука ізопрену – ізопентенілпірофосфат – слугує попередником для 

послідовного синтезу ксантофілів – зеаксантину, віолаксантину і 

неоксантину. На завершальному етапі відбувається утворення ксантоксину, 

який (уже в цитоплазмі) спершу перетворюється в АБК-альдегід, а потім в 

АБК. 

Основні метаболічні шляхи, якими відбуваються перетворення АБК, 

полягає в утворенні її кон’югатів з глюкозою та окиснення АБК до фазеєвої 

кислоти, яка далі перетворюється в дегідрофазеєву кислоту. АБК 

синтезується переважно в листках і кореневому чохлику. Транспортування 

АБК відбувається в як базипетальному, так і в акропетальному напрямах у 

складі ксилемного і флоемного соків, однак вміст АБК вищий у флоемному 

соці. 



 102 

OPP
Ізопентенілпірофосфат

OPP

Фарнезилпірофосфат

vp2, vp5, vp7, vp9

OH

OH

OH

OH

О

Зеоксинтин (С40)

aba

О

транс-Віолаксантин (С40)

C

OH

OH

OH

О

цис-Неоксантин (С40)

OH
CHO

О

О
2

Ксантоксин (С15)

O

CHO
OH

АБК-альдегід (С15)

flacca, sitiens, droopy, 

abal, nar2a

O
COOH

OH Абсцизова кислота (С15) АБК

Конюгація

O
C

OH

O

O O

OH

OH

OH

CH2OH

АБК--D-глюкоза

O
COOH

OH
O

Фазеєва кислота

OH

COOH
OH

OH

Дигідрофазеєва кислота

Окиснення
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На відміну від ауксинів, гіберелінів та цитокінінів, АБК гальмує 

ростові процеси у всіх проявах. Саме за цю здатність АБК зачислюють до 

інгібіторів росту. 

АБК – сильний інгібітор проростання насіння і росту бруньок, вона 

нагромаджується в них під час переходу до фізіологічного спокою. 

Збільшення у тканинах вмісту АБК призводить до появи відокремлювального 

шару в черешках та плодоніжках, прискорюючи опадання листків і плодів. 

Відпадання тісно пов’язане з процесами старіння листків і дозріванням 

плодів. АБК прискорює ці процеси, спричиняючи руйнування нуклеїнових 

кислот, білків, хлорофілу. 

Механізм дії АБК на молекулярному рівні маловідомий. Припускають, 

що всі фізіологічні ефекти пов’язані з гальмуванням ростових процесів та 

функціональної активності Н+-помпи, що може спричинити різноманітні 

наслідки. Є дані, що АБК впливає на процеси метаболізму, змінюючи 

проникність мембран для різних іонів, а також блокує деякі етапи 

транскрипції з утворенням мРНК і трансляції мРНК у білок. Тому механізм 

дії АБК частково можна пояснити її впливом на синтез білка і на вибіркову 

проникність мембран. 

Зазначимо, що в рослинних тканинах виявлено ендогенні фізіологічні 

або хімічні аналоги абсцизової кислоти. Найближчим до АБК є ксантоксин, 

який утворюється в разі деградації віолоксантину. За фізіологічною 

активністю до АБК близька нещодавно виявлена жасмонова кислота, яка є 

похідною циклопентенолу.  

5.5. Етилен 

Газ етилен (за міжнародною номенклатурою – етен, ненасичений 

вуглеводень, що має формулу Н2С=СН2) у низьких концентраціях (0,04–1,0 

мкл/л) має сильну морфогенетичну дію на рослини. Вперше про це 

повідомив 1901 року Д. Нелюбов, який довів, що в етіольованих проростків 

гороху етилен спричинює “трійну реакцію” стебла: інгібування розтягування, 

потовщення і горизонтальну орієнтацію – діагравітропізм.  
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Етилен синтезується практично в усіх частинах рослинного організму, 

однак найактивніше у меристематичних тканинах і зоні вузлів, зокрема, за 

стресових умов. 

У 1964 році М. Ліберман та Л. Мепсон показали, що різні тканини 

рослин здатні перетворювати 14С-метіонін в  14С-етилен. Проте остаточно 

механізм синтезу етилену вдалось встановити лише через 15 років, коли був 

виявлений його безпосередній попередник. Дуже важливим етапом у 

розшифруванні синтезу етилену в рослинних тканинах стала робота Д. 

Адамса і С. Янга (Adams, Yang, 1979), в якій вони показали, що перетворення 

метіоніну в етилен відбувається через синтез 1-аміноциклопропан-1-

карбонової кислоти (АЦК), яка є безпосереднім попередником етилену й 

утворюється з S-аденозилметіоніну. Нижче наведена послідовність реакцій, 

яка приводить до утворення етилену в рослинах. 
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Рис.13. Синтез етилену в рослинах і цикл Янга (McKeon et al., 1995) 
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Перетворення S-аденозилметіоніну в АЦК виконує локалізований у 

цитоплазмі фермент АЦК-синтаза. Гени, які контролюють синтез АЦК-

синтази, активуються за дії різних стресових чинників (механічні 

пошкодження, різкі коливання температури, посуха), а також гормональними 

сигналами (ауксин і сам етилен). Останній етап синтезу етилену потребує 

наявності кисню, його каталізує фермент АЦК-оксидаза, яка перетворює 

АЦК в етилен. Однак в етилен перетворюється не вся АЦК, частина її може 

утворювати дуже стійку кон’юговану форму – N-малоніл-АЦК. 

Оскільки метіонін є єдиним джерелом для синтезу етилену, повинен 

існувати механізм постійного поповнення запасів цієї сульфурвмісної 

кислоти. Таким джерелом слугує цикл Янга, в ході якого СН3-S-група, яка 

залишається від метіоніну після синтезу АЦК, знову використовується для 

його утворення (див. рис.13). Процес синтезу етилену різко пришвидшується 

у зібраних плодах, при дії таких пошкоджуючих факторів як посуха, 

затоплення, охолодження і механічні пошкодження, а також за дії ауксину.  

Тому треба мати на увазі, що деякі ауксинові ефекти можуть бути 

опосередковані змінами вмісту етилену. 

З іншого боку відомо, що етилен здатний пригнічувати процес 

полярного транспорту ауксину і таким чином впливати на розподіл ауксину в 

рослинах. Із пригніченням полярного транспорту ІОК пов’язані такі ефекти 

етилену як старіння і опадання органів, опадання листків, квітів та плодів. 

Етилен добре розчинний у воді, тому його транспортує водний потік. 

Однак він не потребує перенесення на далекі відстані, оскільки місце дії 

етилену наближене до місця його синтезу. 

Спектр фізіологічних процесів, що їх контролює в рослині етилен, дуже 

широкий та охоплює дозрівання плодів і старіння тканин, проростання 

насіння і ріст клітин розтягуванням, розвиток квіток і епінастію (опускання 

листків), утворення кореневих волосків і захист від патогенів. Етилен бере 

участь у реакціях рослинного організму на різні стресові чинники, а також 
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запускає низку елементів у системі захисту рослин від патогенів, зокрема, 

синтез фітоалексинів та ферментів, які руйнують клітинну оболонку грибів. 

Проте найефективнішою дією етилену є регулювання процесів дозрівання 

плодів. Дозрівання плодів – це складний процес, який супроводжується 

розщепленням багатьох сполук, зникненням органічних кислот і фенольних 

сполук, нагромадженням цукрів, розм’якшенням тканин, зміною їх 

забарвлення, запаху тощо. Етилен пришвидшує всі ці процеси, тому його 

часто називають гормоном дозрівання. 

Молекулярні механізми дії етилену вивчені ще недостатньо. Відомо, 

що дія цього гормону на клітину відбувається через зв’язок з рецептором, 

далі відбувається передавання сигналу одним або декількома сигнальними 

шляхами і реакція–відповідь. Одним із найшвидших ефектів етилену є 

активація експресії різних генів, передусім генів, які беруть участь у 

біосинтезі етилену (АЦК-оксидаза) та які кодують інші ферменти (целюлаза, 

хітіназа, пероксидаза). Сьогодні досить добре вивчений рецептор етилену, 

який функціонує як димер. Цей рецептор складається з двох 

трансмембранних білків, які з’єднані дисульфідними зв’язками: сенсорного 

елемента – власне гістидинкінази, яка здатна до автофосфорилювання, і 

регуляторного елемента, який містить залишок аспарагінової кислоти, на яку 

переходить фосфатна група. Місцем зв’язування гормону є N-термінальна 

ділянка етиленового рецептора, який містить три гідрофобні домени, що 

перетинають плазмалему, та іони міді. З’ясовано, що в разі зв’язування 

етилену з рецептором, який локалізований у плазмалемі, відбувається 

інактивація рецептора. Якщо етилену немає, то рецептор виявляє функції 

гістидинкінази, яка активує білок під час передавання етиленового сигналу. 

5.6. Брасини 

Брасини, або брасиностероїди, уперше виявлені в пилку ріпаку 

(Brassica napus). Від цієї рослини й отримала назву група стероїдів з яскраво 

вираженою специфічною росторегулювальною активністю. Перше 
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повідомлення про ці активні ліпідні сполуки зробив 1970 року Дж. Мітчелл 

(Mitchell et al.). Найефективнішим із брасиностероїдів є брасинолід.  

Брасиностероїди синтезуються з кампестерину – мембранного ліпіду, 

через ланцюг біосинтезу, який включає цитохром-Р450-залежні гідроксилази, 

редуктази та ін. Шлях біосинтезу брасинолідів є дуже подібним на синтез 

тваринних стероїдних гормонів.  
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Сквален
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Було встановлено, що рецептор брасиностероїдів складається з 1196 

залишків амінокислот і локалізований у плазматичній мембрані, має типову 

структуру LRR-RL-кінази, яка поширена у рослинних і тваринних організмів. 

Стимулювальна дія брасиностероїдів на ростові процеси пов’язана з 

активацією процесів поділу і розтягування клітин. Вони активують ріст 

пагонів, розгортання листків і диференціацію ксилеми. Брасиностероїди 

сповільнюють ріст коренів та утворення антоціанів.  

5.7. Жасмонова кислота 

У понад 200 родів рослин знайдено жасмонову кислоту та її метиловий 

ефір – метилжасмонат, які виявляють подібні до фітогормонів властивості. 
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Як і АБК, ці регулятори росту пришвидшують старіння рослинних тканин, 

спричинюють закриття продихів, пригнічують індукований цитокінінами ріст 

калуса, гальмують ріст коренів. 

Попередником синтезу жасмонової кислоти слугує α-ліноленова 

кислота, яка під дією ліпоксигенази перетворюється в 13-гідроперокси-α-

ліноленову кислоту. Діючи послідовно, алленоксидсинтаза і циклаза 

спричинюють циклізацію 13-гідроперокси-α-ліноленової кислоти. 

Вкорочення вуглеводного ланцюга шляхом β-окиснення циклізованого 

продукту приводить до утворення жасмонової кислоти. 
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Фізіологічні функції жасмонової кислоти ще маловивчені. Однак за 

характером локалізації в рослинах і спектром фізіологічної активності вона є 

близькою до абсцизової кислоти. Жасмонова кислота синтезується з 

ліноленової, яка утворюється під час розпаду фосфоліпідів клітинних 
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мембран. Вміст жасмонової кислоти в тканинах рослин різко збільшується за 

дії механічних подразнень, наприклад, унаслідок зміни тургорного тиску в 

разі водного дефіциту, рухів вусиків, взаємодії кореневих волосків з 

грудочками ґрунту.  

Найважливіша функція жасмонової кислоти – участь у реакціях-

відповідях у разі пошкодження рослин комахами і патогенами. Пошкоджені 

тканини мають дуже високу концентрацію цього фітогормону, що різко 

підвищує стійкість рослин до шкідників. Підвищений вміст жасмонату 

активує експресію низки генів, які кодують:  

 білки, які формують механічні бар’єри в клітинній оболонці на 

шляху інфекції;  

 ферменти, які беруть участь у синтезі фітоалексинів;  

 інгібітори протеаз, які забезпечують захист рослин від 

пошкодження комахами; 

 білки, які мають фунгіцидну активність (тіонін, осмотин тощо). 

5.8. Саліцилова кислота 

Відомо, що в регулюванні процесів системної стійкості рослин до 

різних патогенів важливу роль відіграє, крім жасмонової кислоти і її 

метилового ефіру, ще й інший фітогормон – саліцилова кислота та її ефір, 

який є леткою сполукою і здатний передавати інформацію про зараження 

через повітря не тільки іншим органам, а й сусіднім непошкодженим 

рослинам. 

Саліцилова кислота є важливою у формуванні 

системного набутого імунітету рослин. Саме вона 

належить до фітогормонів, які надають рослині 

стійкість до пошкодження різними патогенами. Синтез 

саліцилової кислоти відіграє ключову роль у реакції 

надчутливості та пролонгованої системної стійкості рослин до широкого 

кола інфекцій. Синтез її в рослинах починається з перетворення фенілаланіну 

у транс-коричну кислоту, яка шляхом декарбоксилування перетворюється в 

COOH

OH

Саліцилова кислота
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бензойну, а після гідроксилювання – у саліцилову. Фермент, якій здійснює 

цей процес, 2-гідроксилаза бензойної кислоти представляє собою цитохром- 

Р450-монооксигеназу, яка використовує молекулярний кисень для 

гідроксилювання бензойної кислоти. 

Саліцилова кислота може утворювати метиловий ефір або зв’язуватися 

з глюкозою у формі кон’югатів, які в разі повторного зараження 

гідролізуються до вільної саліцилової кислоти (рис. 14). Проте, якщо β-D-

глюкозилсаліцилат – неактивна сполука, то метилсаліцилат є мобільним 

летким попередником, який у тканинах-мішенях легко перетворюється у 

саліцилову кислоту.  

 

 

 

Рис. 14. Біосинтез саліцилової кислоти 

 

Виявлено, що з підвищенням концентрації саліцилової кислоти 

індукується локальний синтез низки речовин (фітоалексинів, деяких 

фенольних сполук), які пригнічують розвиток патогену і стимулюють 

процеси, які сприяють укріпленню клітинних оболонок. Саліцилова кислота 

активує експресію специфічних генів, так званих SAR-генів. Продуктами 

деяких SAR-генів є PR-білки, утворені в реакціях надчутливості (НЧ). Крім 

цих білків, у разі системної імунізації рослин синтезуються й такі білки, які 

не беруть участі в НЧ-реакціях, зокрема, серинові протеази – інгібітори 

травних ферментів комах-фітофагів. Так відбувається формування стійкості 

до повторного зараження не тільки патогенами, а й фітофагами. 
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5.9. Фузикокцин 

Ще одна речовина, характер дії якої подібний до дії фітогормонів, – 

фузикокцин. Фузикоцин є метаболітом фітопатогенного гриба Fusicoccum 

amygdali Del. і має високу біологічну активність. Це глікозид 

карбоциклічного дитерпену з молекулярною формулою С36Н56О12. 

Фузикокцин виявлений також у рослинних організмах, зокрема у коренях і 

качанах кукурудзи, листках капусти. 

 Шляхи біосинтезу фузикокоцину в 

рослинах вивчені дуже мало, оскільки 

ще донедавна цю сполуку вважали 

властивою лише грибам. Важливі 

ефекти фузикокцину – стимуляція 

розтягування клітин, підсилення 

транспірації, відкривання продихів як 

на світлі, так і в темноті, виведення 

насіння зі стану спокою, 

пришвидшення його проростання. 

Механізм дії фузикокцину пов’язують з його здатністю активувати 

проникність плазматичної мембрани клітини. Фузикокцин різко інтенсифікує 

виділення протонів Н+ з клітини і, відповідно, іонів К+ всередину клітини. У 

цьому разі відбувається ріст розтягуванням клітин, що пов’язано з 

підкисненням зовнішнього середовища й активацією ферментів, які 

виконують гідроліз клітинної оболонки. Збільшення еластичності клітинної 

оболонки в поєднанні з підсиленим транспортуванням метаболітів усередину 

клітини сприяє її росту. Використання міченого фузикокцину дало змогу 

виявити в плазматичній мембрані його рецептор – глікопротеїн з 

молекулярною масою 40 кДа. 

У рослинному організмі функціонує єдина багатокомпонентна 

гормональна система, між окремими партнерами якої є тісний взаємозв’язок. 

Гормони можуть впливати один на одного. Їх дія може бути послідовною, 

O

OH

OH CH2O C

CH3

CH3

CH CH2
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каскадною, коли один гормон індукує синтез іншого гормону. Відомо, що 

ІОК індукує синтез етилену і сприяє синтезу цитокініну. Дія гібереліну 

супроводжується збільшенням вмісту ауксину. Цитокінін підсилює синтез 

ІОК і знижує кількість вільної АБК. Етилен гальмує транспортування ІОК і 

сприяє збільшенню вмісту АБК. Однак конкретні механізми всіх цих 

взаємодій ще не відомі. 

5.10. Стригалактони  

Стригалактони були недавно ідентифіковані як нова група 

фітогормонів. Встановлено, що вони стимулюють розростання і галуження 

симбіотичних ендомікоризних грибів, збільшуючи ймовірність контакту і 

створення симбіотичної взаємодії між рослиною і грибом. Стригалактони 

інгібують галуження пагонів рослин і є тригером для проростання насіння 

паразитичних рослин, наприклад роду Striga, від назви якого і походить назва 

цих сполук. Уперше стригалактони були виділені зі Striga lutea – 

паразитичного бурʼяну, який не здатний до фотосинтезу. Ці рослини 

використовують стригалактони, які містяться у ексудатах коренів рослин-

господарів для ініціації проростання насіння. Такий механізм дає змогу 

рослині-паразиту простати максимально близько до рослини-господаря.  

За хімічною природою стригалактони є терпеноїдами, їх 

попередниками у біосинтезі є каротиноїди. 

 

                         

Стригол     Стриголова кислота 

Здатність стригалактонів регулювати ріст як коренів, так і пагонів 

рослин дає змогу припустити їх важливу роль у формуванні реакції рослин 

на умови середовища зростання. 
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Контрольні запитання 

 

1. Які властивості характерні для фітогормонів? 

2. Які класи фітогормонів ви знаєте? 

3. Назвіть основні фізіологічні реакції, які зумовлюють ауксини. 

4. Що є характерним для впливу гіберелінів на рослини. 

5. Охарактеризуйте механізм регуляторної дії цитокінінів. 

6. Які шляхи біосинтезу АБК ви знаєте? 

7. Чим супроводжується процес дозрівання плодів у рослин? 

8. Охарактеризуйте процес біосинтезу етилену в рослинах. 

9. Який фітогормон бере участь у формуванні системного набутого імунітету в 

рослин? 

10. Які критерії відрізняють фітогормони від інших сполук у рослин? 

11. Чи можливе явище синергізу та антагонізму між фітогормонами? Якщо так, то 

назвіть конкретні приклади. 

 

6. Білкові сполуки рослин 

 

Білки – це високомолекулярні природні органічні речовини, які 

складаються з амінокислот, з’єднаних пептидним зв’язком у певній 

послідовності, і є найважливішими сполуками живої клітини, як рослинної, 

так і тваринної. У рослинах білкові сполуки містяться зазвичай у менших 

кількостях, ніж вуглеводи, але вони відіграють низку важливих функцій. 

Білки становлять основну масу протоплазми, вони є обов’язковою складовою 

клітинних мембран та органел; усі біологічні каталізатори – ферменти є 

білками; білки відіграють у клітинах функції рецепторів, елементів 

фітоімунітету рослин тощо. У насінні деяких рослин, наприклад бобових, 

білки можуть відкладатись як запасні сполуки, адже при розщепленні 1 г 

білка виділяється близько 17 кДж енергії. 

Під дією специфічних ферментів або при нагріванні з кислотами чи 

лугами білки піддаються гідролізу. Водночас утворюється низка проміжних 
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продуктів – пептидів. У разі повного гідролізу білки розпадаються до 

окремих амінокислот. 

6.1. Природа амінокислот у рослинах 

До структури білка входять 20 амінокислот, які генетично кодовані, їх 

називають протеїногенними амінокислотами. Одна з цих двадцяти 

амінокислот – пролін, є імінокислотою, тому що атом Нітрогену в її молекулі 

перебуває у складі циклу. 

Найуживанішими є тривіальні назви амінокислот, які пов’язані з 

джерелом виділення. Наприклад, серин є у складі фіброїну шовку (від лат. 

serius – шовковистий), глутамін виділений із клейковини злакових (від лат. 

gluten – клей), аспарагінова кислота – зі спаржі (від лат. asparagus – спаржа). 

Схематично амінокислоти та їх залишки позначають першими трьома 

буквами назви. 

Незважаючи на те, що зелені рослини можуть синтезувати всі необхідні 

амінокислоти, окремі білки можуть бути неповноцінними за своїм складом. 

Із даних, представлених у таблиці 2, можна зробити висновок, що в тому або 

іншому білку деякі амінокислоти повністю відсутні або знаходяться в дуже 

малій кількості. Так, зеїн кукурудзи зовсім не містить лізину, триптофану в 

ньому також практично немає. У дуже незначних кількостях ці амінокислоти 

містяться і в гліадині пшениці. Організм людини і тварин не здатний до 

синтезу всіх необхідних амінокислот і повинен отримувати їх з їжею. Це так 

звані незамінні амінокислоти, їх вісім: валін, лейцин, ізолейцин, лізин, 

триптофан, треонін, метіонін, фенілаланін. Окрім того, аргінін синтезується в 

тваринному організмі, але дуже повільно, тому необхідне його надходження 

з їжею. 

 

Таблиця 2 

Амінокислотний склад білків, % 

Амінокислота 
Білки 

Казеїн Гліадин Едестин Зеїн 
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молока пшениці коноплі кукурудзи 

Аланін 

Валін 

Лейцин та ізолейцин 

3,5 

7,2 

17,9 

2,5 

3,0 

6,0 

4,3 

5,3 

12,2 

9,8 

1,9 

25,0 

Фенілаланін 5,5 2,5 5,5 7,6 

Пролін 11,6 13,2 4,3 9,0 

Оксипролін 0,2 – – 0,8 

Метіонін 3,1 2,3 2,4 2,4 

Цистин 0,3 2,3 0,9 0,9 

Серин 5,9 0,1 6,3 1,0 

Треонін 4,5 3,0 3,9 – 

Тирозин 6,1 3,1 4,3 5,9 

Триптофан 

Аспарагінова кислота 

Глютамінова кислота 

Аргінін 

Гістидин 

Лізин 

1,2 

7,2 

22,0 

4,0 

3,2 

8,2 

0,9 

1,4 

46,0 

3,2 

2,1 

0,6 

1,5 

12,0 

20,7 

16,7 

2,9 

2,4 

0,2 

1,8 

31,3 

1,6 

0,8 

– 

 

Саме вміст незамінних амінокислот визначає якість того чи іншого 

білка. Білки за амінокислотним складом поділяють на повноцінні та 

неповноцінні. Повноцінні білки мають усі незамінні амінокислоти у достатній 

кількості. Прийнято говорити, що у них збалансований амінокислотний 

склад. Неповноцінні білки не мають у своєму складі окремих незамінних 

амінокислот або їх вміст є дуже низьким. Еталоном збалансованого 

амінокислотного складу слугують білки молока та яєць. 

Окрім наявних у більшості рослинних білків 20 амінокислот, у деяких 

білках виявлені похідні амінокислот. Зазвичай вони входять до складу 

коротких пептидів, або знаходятьсяу вільному стані. Їх називають 

непротеїногенними амінокислотами на відміну від протеїногенних, які 
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входять до складу білків. Ці амінокислоти утворюються після завершення 

синтезу білка на рибосомі клітини внаслідок посттрансляційної хімічної 

модифікації. 

Непротеїногенні амінокислоти рослинних організмів дуже 

різноманітні, у цій групі налічується близько 200 сполук. Нижче 

представлені структурні формули найпоширеніших серед них. 

CH2NH2

CH2

COOH

-аланін

CH2OH

CH2

CH2NH2

COOH

CH2OH

CH2

CH2

CH2NH2

COOHгомосерин
oрнітит

N

OH

COOH

H

CH2 CH COOH

NH2HSe

оксипролін селеноцистеїн
 

Ці амінокислоти визначають унікальну особливість амінокислотного 

обміну в рослин. У них одна амінокислота може слугувати значною 

частиною запасного фонду Нітрогену.  

Функції непротеїногенних амінокислот у рослинах дуже різноманітні. 

Насамперед вони можуть виступати транспортною формою Нітрогену по 

рослині. У бобових рослин, які ростуть у зоні помірного клімату, домінуючу 

роль у транспорті Нітрогену по рослині відіграють аспарагінова кислота і 

глутамін. А в тропічних бобових таку функцію виконує аллонтоїн або 

аллонтоїнова кислота, у деревних порід – аргінін, в арахісу – 

метиленглутамін. Непротеїногенні амінокислоти можуть виконувати 

функцію запасної форми Нітрогену, найчастіше в насінні рослин. Наприклад, 

у насінні бобової рослини Canavalia на долю непротеїногенної амінокислоти 

канаваніну припадає близько 8 % маси сухої речовини. Зауважимо, що у 

рослин, у яких Нітроген запасається у вигляді NО3‾, значно знижений вміст 
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непротеїногенних амінокислот і навпаки. Непротеїногенні амінокислоти 

сприяють швидкому й ефективному регулюванню кількості доступного для 

рослини NН4
+ для рослиного організму. Ці сполуки легко вступають у 

метаболітичні процеси і у випадку необхідності стають джерелом іонів 

амонію для синтезу білків. Деякі непротеїногенні амінокислоти є 

компонентами важливих рослинних білків. Наприклад, селеноцистеїн 

входить до складу глутатіонпероксидази.  

Особливо багато непротеїногенних амінокислот утворюється в 

рослинному організмі за дії несприятливих умов середовища. Вони здатні 

нейтралізувати токсичні продукти розпаду, зв’язувати іони важких металів. 

За таких умов у рослинах нагромаджується стресовий гормон етилен, а 

проміжною сполукою у його біосинтезі виступає 

аміноциклопропанкарбонова кислота.  

CH3 S CH2 CH2 CH COO
-

NH3

+

COO
-

CH

CH2

S

CH
O

OH

H

OH

H

NH3

+

CH3

аденін

аденозил-
метіонін-

синтетаза

CH2

CH2

C
NH3

+

COO
- CH2 CH2

аміноциклопропан
карбонат-

синтетаза

АЦК-оксидаза

метіонін
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Усі амінокислоти, крім гліцину,  містять один чи більше асиметричних 

атомів Карбону, тобто виявляють оптичну активність. Стандартом для 

з’ясування належності амінокислоти до D- чи L-ряду є серин, який має тільки 

один асиметричний атом Карбону і одну пару стереоізомерів. 
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CH2OH

CH NH2

COOH

D-серин

CH2OH

C HNH2

COOH

L-серин
 

 Усі природні амінокислоти зазвичай належать до L-ряду. Лише у складі 

пептидів деяких мікроорганізмів трапляються D-амінокислоти, наприклад, у 

токсині ботулізму, в антибіотиках. Живі клітини мають унікальну 

властивість синтезувати L-амінокислоти за допомогою стереоспецифічних 

ферментів, стереоспецифічність яких зумовлена асиметричним характером їх 

активних центрів. 

Важливим у обміні Нітрогену та загалом у метаболізмі рослинної 

клітини є пул вільних амінокислот. Пул вільних амінокислот у рослинах 

зазвичай містить 20‒30 амінокислот, склад і співвідношення яких дуже 

мінливі й залежать від віку рослин і умов оточуючого середовища. Пул, з 

одного боку, поповнюється в результаті синтезу їх de novo і розпаду вже 

„використаних” клітиною білків, з іншого боку, він є джерелом амінокислот, 

які необхідні для синтезу різноманітних нітрогенвмісних сполук у клітині. 

Тому будь-яка зміна в метаболізмі клітини відображається на складі пулу 

вільних амінокислот. 

6.2. Рослинні пептиди 

Амінокислоти здатні до конденсації в разі взаємодії карбоксильної 

групи однієї амінокислоти й аміногрупи іншої амінокислоти: 
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Утворений звʼязок називають пептидним,  а сполуку – пептидом.  

У разі сполучення двох амінокислот утворюється дипептид, трьох – 

трипептид, від 10 до 50 – поліпептид, а якщо кількість амінокислотних 

залишків перевищує 50 – білок. Пептидний звʼязок – міцний ковалентний 

звʼязок, він зазнає гідролізу тільки внаслідок тривалого кип’ятіння в кислому 

або лужному середовищі. У пептиді виділяють N-кінець, на якому міститься 

вільна аміногрупа, та С-кінець, на якому наявна вільна карбоксильна група. 

Систематичну  назву пептиду утворюють шляхом  додавання суфікса -ил або 

-іл до назви всіх амінокислот, крім С-кінцевої. Назву такої амінокислоти не 

змінюють, наприклад, гліцин-аланін, серил-фенілаланіл-аргінін. 

Наявність пептидного зв’язку визначають біуретовою реакцією, 

характерною для амідів, зокрема, для біурету. Першим біуретову реакцію 

вивчав О. Данилевський. Суть цієї реакції полягає у взаємодії пептидної 

групи з іонами Купруму (ІІ) в лужному середовищі з утворенням розчинного 

комплексу фіолетового кольору. Ця реакція дуже чутлива і її часто 

використовують як для якісного, так і для кількісного визначення пептидів. 

Відомо багато пептидів, які виконують важливі функції в рослинному 

організмі. Пептидами є деякі антибіотики (граміцидин, ліхеніформін), 

сполуки з ефектом фітогормонів (системін), токсини (аманітини). Деякі 

пептиди являють собою замкнутий ланцюг, тобто є циклопептидами. 

Токсини (від грец. tохіkоп – отрута) – речовини, які викликають 

порушення біохімічних процесів, унаслідок чого виникають симптоми 

інтоксикації, а у разі важких уражень – загибель організму. 

Токсини мають поліпептидну, білкову або небілкову природу. За 

походженням їх поділяють на три групи: токсини мікроорганізмів, рослинні 

токсини (фітотоксини) і тваринні токсини (зоотоксини). 

Токсини специфічно діють на різні органи та тканини. Тому 

розглядають токсини вибіркової дії і цитотоксичні речовини. До першої 

групи належить, наприклад, міотропний крототоксин гримучої змії. Отрути, 

віднесені до другої групи, викликають порушення біохімічних процесів усіх 
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клітин. Наприклад, рицин, білок із насіння рицини (Rісіпиs соттипіs), 

порушує синтез рибосомальних білків різних клітин. Деякі цитотоксини 

можуть діяти специфічно на клітини окремих тканин. 

Надзвичайно токсичні пептиди з деяких видів роду мухомор Атапitа: 

мухомор смердючий (А. vіrоsа), мухомор весняний (А. vеrnа) та ін. Молекули 

цих сполук – біциклічні поліпептиди. Смертельні отруєння найчастіше 

спричинює бліда поганка Атапitа рhalloides, токсини якої мають циклічну 

будову і належать до двох груп: аматоксину та фалотоксину. 

Аматоксин складається з трьох аманітинів – α, ß, γ. Усі вони мають 

молекулярну масу близько 1000. Найтоксичніший з них – α-аманітин. Це 

октапептид, що має у структурі специфічну амінокислоту – L-

дигідроізолейцин. Атом Сульфуру молекули цистеїну, зв’язаний із залишком 

триптофану, поділяє циклопептид на два кільця. Механізм дії аматоксинів на 

людину і тварин пов’язаний з інгібуванням ДНК-залежної РНК-полімерази. 

Як інгібітор процесу транскрипції він використовується у біохімічних 

дослідженнях. 

CH2 CO NH2

N
H

OHS

CH2

CH

CH2

CH CO NH CH2 CO

NH

CH

CO

NHCH2CONH

CH

CH3

CH3

O

NHCO

CO

CH2

CH

N

OC COCH2NHCH

CH2

CH2

H

OH

NH CH

CH CH CH2OH

OH OH

аманітин
 

Організм людини не має ферментів для протеолітичного розщеплення 

аматоксину, крім того, він не руйнується під час нагрівання. Вміст пептиду в 

плодовому тілі блідої поганки становить 17мг/100г свіжої маси гриба. 

Вживання у їжу лише 50 г свіжих грибів може викликати незворотне 

пошкодження клітин печінки. 
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Фалотоксини теж дуже токсичні, але їх резорбція із шлункового 

тракту йде повільно. Серед пептидів цієї групи домінує фалоїдин – 

гептапептид, який має у своїй структурі тіоефірний зв’язок між цистеїном та 

триптофаном. Його токсичні властивості пов’язані з вмістом специфічної 

амінокислоти – γ-гідроксилейцину. Фалотоксини зв’язуються з мембранами 

гепатоцитів, викликаючи їх порушення. 

Глутатіон (γ-L-глутаміл-L-цистеїнілгліцин – GSH) – відомий 

трипептид, що складається із залишків глутамінової кислоти, цистеїну і 

гліцину. Він міститься у тканинах рослин, бактерій, тварин і є 

найпоширенішою  низькомолекулярною речовиною у клітині, яка виконує 

близько ста функцій у життєдіяльності майже всіх істот. Маючи у своєму 

складі SH-групи, глутатіон бере участь в окисно-відновних реакціях, активує 

деякі ферменти, наприклад, протеази. 

2 глутатіон-SH глутатіон-S-S-глутатіон
- 2H

+ 2H
 

Окрім цього, глутатіон виконує синтетичні й транспортні функції, 

більшість з яких притаманна відновленій формі глутатіону, запасає й 

транспортує відновлену форму Сульфуру та захищає рослинні клітини від 

пошкодження окисним стресом, включно з дією низьких і високих 

температур, посухи. Із глутатіону синтезуються фітохелатини, які 

полегшують детоксикацію іонів важких металів. Він є субстратом для 

глутатіон-S-трансферази – ферменту, що бере участь у детоксикації 

потенційно небезпечних ксенобіотиків і підтримує окисно-відновний баланс 

у клітині, створює основний запас небілкового Сульфуру. У хлоропластах 

міститься 10–15 % глутатіону. 

Фітохелатини – специфічні низькомолекулярні багаті на цистеїн 

поліпептиди, здатні зв’язувати іони важких металів через SH-групи. Вони 

складаються із 1–10 лінійних ланцюгів глутамінової кислоти і цистеїну та 

завершуються гліцином і мають загальну формулу: 

(γ-глутаміл-цистеїніл) n-гліцин (n = 2-11) 
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Вони зв’язують іони важких металів через групи залишків цистеїну в 

стабільні тіолатні комплекси (масою від 3 до 10 кДа) за участю фермента 

фітохелатинсинтази. Ця система функціонує в цитоплазмі й може виконувати 

функцію метаболітичного регуляторного циклу з метою уникнення 

критичної концентрації важких металів у клітині. Вона є універсальною і 

поширена як у вищих рослин, так і у водоростей та мікроорганізмів. 

Встановлено, що найсильнішим індуктором синтезу фітохелатинів є Кадмій, 

далі йдуть катіони Аргентуму, Бісмуту, Плюмбуму, Цинку і т.д. Дослідження 

показали, що фітохелатини синтезуються без трансляції з використанням 

глутатіону. 

Синтез фітогормону жасмонової кислоти активує системін. Системін – 

це невеликий пептид із 18 амінокислот, який синтезується на початкових 

етапах пошкодження рослин комахами і патогенами. Він є першою сполукою 

пептидної природи з ефектом фітогормонів, що виявлений у рослинах. Як і 

більшість пептидних гормонів тварин, він синтезується із свого попередника 

– просистеміну, молекула якого містить 200 амінокислотних залишків. 

Системін транспортується по флоемі у неушкоджені ділянки рослин, де 

зв’язується з локалізованим у плазмалемі рецептором, активує експресію 

жасмонатзалежних генів, тобто індукує синтез ще одного гормону – 

жасмонової кислоти. Як і інші фітогормони системін виявляє свою 

біологічну активність у дуже низькій концентрації – близько 10-15 М. 

Активація синтезу цієї сполуки у відповідь на низку механічних стимулів 

відбувається з участю Са-кальмодулінового шляху сигнальної трансдукції. У 

відповідь на проникнення патогенів синтезується білковий попередник 

системіну, який розщеплюється ендопротеазами до активного поліпептиду. 

Системін є інгібітором протеїназ, токсичним для комах, оскільки при його дії 

порушується розщеплення білків. Зауважимо, що ефект системіну є 

видоспецифічним. Системін із томатів може впливати на рослини картоплі та 

червоний перець, але не впливає на близькі за систематичним положенням 

рослини тютюну. В останніх можуть синтезуватись системінподібні 
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поліпептиди, структура яких подібна до структури системіну томатів, вони 

володіють аналогічним ефектом. 

У середовищі культивування суспензійних клітин був виявлений 

фактор, який посилював їх поділ. Він був ідентифікований як суміш із двох 

невеликих поліпептидів, які назвали фітосульфокінами (PSKα і PSKβ), 

кожний містив по два тирозинові залишки, обидві гідроксильні групи яких 

були етерифіковані сульфатом:  

PSKα: тирозин (SO3H)-ізолейцин- тирозин (SO3H)-треонін-гліцин; 

PSKβ: тирозин (SO3H)-ізолейцин- тирозин (SO3H)-треонін. 

Фітосульфокіни з ідентичними структурами наявні в багатьох рослин і 

виявляють, як і ауксин з цитокініном, важливий регуляторний вплив на 

дедиференціацію клітин. Рослинні клітини є тотипотентними, тобто вони 

можуть дедиференціюватись, знову повернутись у клітинний цикл і далі з 

них може регенеруватись нова рослина. Для фітосульфокінів 

ідентифікований їхній рецептор – рецептор-подібна протеїнкіназа. Вона, 

ймовірно, діє через сигнальний каскад на транскрипційні фактори, які 

регулюють гени, що відповідають за дедиференціацію та проліферацію. 

Велике зацікавлення у вчених викликав пептид, який кодується геном 

CLAVATAS, виявлений у арабідопсиса. Він відіграє важливу роль у поділі 

клітин і диференціації квіткових меристем. 

 

6.3. Класифікація та функції рослинних білків 

За хімічною будовою білки є поліпептидами. Внаслідок взаємодії 

функціональних груп поліпептиду між собою і з навколишнім середовищем 

він набуває специфічної просторової форми. Лише в цій формі білок 

біологічно активний. Для спрощення опису просторової форми білкових 

молекул користуються поняттями про чотири рівні структурної організації: 

 первинна структура білків – це порядок розташування 

амінокислотних залишків у нерозгалуженому пептидному 

ланцюзі; 
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 вторинна структура білків формується внаслідок стеричної 

взаємодії амінокислотних залишків, розташованих поблизу в 

лінійні послідовності і стабілізуються водневими зв’язками 

(утворення α-спіралі та β-складчастого шару); 

 третинна структура білків – це тривимірне укладання 

поліпептидного ланцюга, що стабілізується 

внутрішньомолекулярними взаємодіями ланцюгів 

амінокислотних залишків; 

 четвертинна структура білків характеризує спосіб об'єднання 

кількох поліпептидних ланцюгів у молекулі білка. 

Білки є амфотерними електролітами, оскільки вони містять кислі 

(карбоксильні) та основні (амінні) групи й можуть одночасно виявляти 

кислотні й основні властивості. Структура білкової молекули дуже лабільна, і 

під дією певних агентів білок втрачає нативну будову разом із втратою 

біологічних особливостей, тобто відбувається процес денатурації.   

Класичний поділ білків на різноманітні групи ґрунтується на різниці їх 

розчинності. Ця класифікація була запропонована у 1924 році Т.Б. Осборн у 

результаті дослідження білків насіння.  

Альбуміни – це білки, що розчиняються у воді. Типовим 

представником групи альбумінів є білок яйця – овальбумін.  

Альбумінова фракція білків рослин є найгетерогеннішою, оскільки 

майже всі ферменти знаходяться в цій фракції. Найпоширенішими запасними 

білками рослинного походження є лейкозин, що міститься в зародках 

пшеничних зерен, легумелін – виділений із насіння гороху. Незначна 

кількість альбумінів міститься також у зелених частинах рослин.  

Глобуліни – нерозчинні у воді, але розчиняються у розчинах 

нейтральних солей (10 % NaCl). Молекулярна маса 100–300 тис. Глобуліни 

широко розповсюджені у рослин. Це головні білки насіння бобових та 

олійних культур. У бобових частка глобулінів становить 60–90 % усіх білків, 

в олійних – 50–60 %. Серед глобулінів відомі легумін із насіння гороху, 
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фазеолін – із квасолі, гліцинін – із сої, едестин – із коноплі та ін. Макуха, що 

залишається після виділення жиру із насіння олійних культур, складається 

здебільшого із цих білків. 

Проламіни – білки, що розчинні у 60–80 % етиловому спирті. Назва 

пов’язана з тим, що під час їх гідролізу утворюється багато проліну та аміаку. 

Проламіни – це специфічні білки злаків. Під час гідролізу проламінів, окрім 

проліну та аміаку, утворюється багато глютамінової кислоти. Проламіни 

знайдені в насінні усіх без винятку злаків, що досліджені на сьогодні. Їх 

вміст у зерні становить 20–50 %. Серед них відомі гліадин, виділений із 

насіння пшениці та жита, гордеїн – із ячменю, зеїн – із кукурудзи, авенін – із 

насіння вівса. Зазначимо, що проламіни трапляються тільки в ендоспермі 

злаків, у зародках зерен вони відсутні. 

Глютеліни розчиняються у розчинах лугів та кислот (0,2 %), 

нерозчинні в нейтральних розчинниках. Містяться головно в насінні злаків, 

де їх може бути 25–40 % від загальної кількості білків, а в рисі – 60–70 %. 

Глютеліни являють собою суміш різних білків. Найвідоміші: глютенін із 

насіння пшениці, оризенін із насіння рису. 

Ця класифікація використовується й сьогодні, проте в сучасній 

літературі глютеліни розглядаються як представники групи проламінів, 

оскільки ці білки структурно тісно зв’язані.  

Іншою широко прийнятою класифікацією білків є їх поділ на прості 

(протеїни) та складні (протеїди). До простих належать білки, які під час 

гідролізу розпадаються на амінокислоти. Протеїди – це білки, які, крім 

амінокислот, додатково містять небілкову групу, яку називають 

простетичною. Небілковими компонентами можуть бути вуглеводи 

(глікопротеїни), нуклеїнові кислоти (нуклеопротеїди), фосфатна кислота 

(фосфопротеїни), атоми металу (металопротеїни) тощо (табл. 3).  

Таблиця 3 

Структурна різноманітність складних білків 

Білки Простетична група Приклад 
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Глікопротеїни Вуглевод 
Пероксидаза, глюкооксидаза, 

рицин 

Нуклеопротеїни Нуклеїнова кислота Хроматин, рибосоми 

Хромопротеїни Пігмент 
Фітохром, цитохром, 

хлорофіл-білковий комплекс 

Мелопротеїни Метал 
Нітратредуктаза, цитохром 

оксидаза, феритин 

 

Ліпопротеїни  входять у склад клітинних мембран. Як простетичну 

групу містять різні жироподібні речовини. У тваринних ліпопротеїдах 

ліпідна частина представлена найчастіше фосфоліпідами і холестерином. 

Рослинні ліпопротеїди мають різноманітніші небілкові компоненти. Крім 

фосфоліпідів, до них входять гліколіпіди, сульфоліпіди, різноманітні 

стероїди та терпеноїди. Особливою різноманітністю ліпідних компонентів 

відрізняються ліпопротеїни мембран хлоропластів. 

Глікопротеїни містять у своєму складі вуглеводи – окремі 

моносахариди (глюкозу, манозу, галактозу та ін.) або їх похідні (глюкозамін, 

глюкуронову кислоту та ін.). Моносахариди, зв’язані з білком, змінюють 

його біохімічні властивості та просторову конфігурацію. Вуглеводна частина 

в молекулі глікопротеїни може становити менше 1%, а може досягати 30% і 

більше. Білок зв’язується з вуглеводом за допомогою глікозиламідного 

зв’язку. У його утворенні беруть участь аспарагін, глутамін, серин, треонін, 

пролін поліпептидного ланцюга. Наприклад, запасний білок бобових віцилін є 

глікопротеїном, а також ферменти – пероксидаза і глюкооксидаза. Віцилін 

виконує захисні функції, оскільки може зв’язуватись з хітином грибів та 

комах. Хітинова оболонка грибів при цьому стає щільнішою. Гіфи гриба у 

присутності віциліну не можуть рости, оскільки їх клітинна стінка втрачає 

здатність до розтягу. У комах наявність віциліну порушує розвиток личинок. 

Отруйний білок рицин із насіння рицини (Ricinus communis) є глікопротеїном. 

Це надзвичайно токсичний білок, кілька міліграмів якого можуть вбити 
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людину. Рицин незворотньо інактивує рибосоми, викликає аглютинацію та 

гемоліз еритроцитів. Із рицини отримують відомий медичний препарат – 

рицинову олію, проте рицин в олію не потрапляє, він залишається в макусі.  

До глікопротеїдів належить група рослинних білків, які називають 

фітогемаглютинінами або лектинами. Першу свою назву вони отримали 

тому, що викликають аглютинацію еритроцитів. Вони також здатні 

аглютинувати ракові клітини, зв’язувати й осаджувати полісахариди і 

гліколіпіди, стимулювати мітози в деяких типів клітин. Локалізовані лектини 

під плазмалемою рослинної клітини. На сьогодні кількість відомих лектинів 

перевищує 100. 

Лектини містять щонайменше дві ділянки, які реагують з вільними 

моно- і олігосахаридами, а також із залишками цукрів у складі полісахаридів, 

глікопротеїнів, гліколіпідів. Лектини широко використовуються у 

біохімічних дослідженнях. У медицині – для визначення груп крові, 

дослідження структури групових антигенів крові, стимуляції поділів 

лейкоцитів з метою цитогенетичного аналізу, для дослідження поверхні 

нормальних і злоякісних пухлин і т.д. 

Небілковими компонентами лектинів є вуглеводи та іони двовалентних 

металів Са2+, Мn2+, Zn2+, Мg2+, Со2+ та ін. Для більшості лектинів іони металів 

зумовлюють специфічність взаємодії з вуглеводами. Видалення металів з 

молекули призводить до зниження, або навіть втрати, їх біологічної 

активності. Водночас для деяких лектинів метали не є обов’язковими 

компонентами, наприклад аглютиніни зародків пшениці, лектини тварин. 

Кількість вуглеводів у різних лектинах коливається у широких межах – від     

3 до 80 %, але зазвичай становить 3–10 %. Серед моносахаридів, які 

утворюють основний ланцюг, як правило присутні N-ацетилглюкозамін і 

маноза. Вуглеводний компонент не завжди має значення для біологічної 

активності лектинів. Із відомих лектинів конканавалін А і лектин гороху 

взагалі не містять цукрів. 
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Лектини характерні для організмів будь-якого рівня організації – від 

вірусів та бактерій до ссавців. Найбільша кількість лектинів знайдена в 

квіткових рослинах, серед яких досліджено декілька тисяч видів. Остаточної 

класифікації лектинів досі не розроблено. За походженням розрізняють три 

основні класи лектинів: 

1) лектини тваринного походження; 

2) лектини ехінодерми (безхребетних); 

3) лектини рослинного походження. 

Серед останньої групи лектинів вирізняють лектини бобових (арахісу, 

квасолі, гороху) з різною вуглеводною специфічністю; лектини рицини та 

лектини із зародків пшениці й інших рослин. 

Наявність лектинів у живих об’єктах різних еволюційних рівнів засвідчує 

їх важливе біологічне значення, але універсальна функція цих білків до кінця 

ще не розкрита. Найаргументованішими є положення про такі функції 

лектинів у рослинних організмах: 

 фактори „упізнавання” молекул і клітин у процесах міжклітинних 

взаємодій;  

 депо протеїнів; 

  участь лектинів у транспортуванні, нагромадженні та 

іммобілізації вуглеводів; 

 захисна функція лектинів проявляється в запобіганні поїданню їх 

тваринами, а також у пригніченні росту інфекційних бактерій і 

грибів; при попаданні у травний тракт тварин, лектини 

зв’язуються з поверхневими глікопротеїдами клітин епітелію 

кишківника і таким чином заважають засвоюванню їжі;  

 участь у „впізнаванні” бульбочковими бактеріями рослини-

господаря;  

 забезпечують специфічність взаємодії пилку і маточки при 

заплідненні рослин; 
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 лектини насіння рослин завдяки своїй мітогенній дії стимулюють 

ріст і розвиток зародків. 

Хромопротеїни – це білки, що містять забарвлену простетичну групу, 

яка визначає спектр поглинання хромопротеїду і, відповідно, його колір. До 

них належать білки, зв’язані з хлорофілом, каротиноїдами, фітохромами, 

фікобілінами, а також цитохроми, ферредоксин, пластоціанін. Хромопротеїди 

беруть участь у процесах, пов’язаних з перетворенням або перенесенням 

енергії (фотосинтез, дихання, різноманітні окисно-відновні реакції). 

Нуклеопротеїни – складні білки, комплекси нуклеїнових кислот з 

білками.  До нуклеопротеїнів належать стійкі комплекси нуклеїнових кислот 

з білками, які тривалий час існують у складі органел або структурних 

елементів клітини, та проміжні короткоживучі комплекси білок-нуклеїнова 

кислота (наприклад, комплекси нуклеїнових кислот з ферментами – 

синтетазами і гідролазами, які утворюються під час синтезу і деградації 

нуклеїнових кислот; комплекси нуклеїнових кислот з регуляторними білками 

тощо). Залежно від типу нуклеїнової кислоти розрізняють 

дезоксирибонуклеопротеїни (ДНП) і рибонуклеопротеїни (РНП). 

Структурними одиницями організації ДНП є основні білки ядра – 

гістони. Характерною особливістю гістонів є переважання в їх структурі 

амінокислот лізину, гістидину та аргініну, які проявляють основні 

властивості. Сумарний заряд гістонів може змінюватись шляхом 

посттрансляційних модифікацій (фосфорилювання, ацетилювання, 

метилювання). Рівень модифікації визначає можливість взаємодії з ДНК. У 

звичайному стані всі гістони взаємодіють з ДНК. Після фосфорилювання 

позитивний заряд гістонів зменшується і вони втрачають можливість 

взаємодіяти з ДНК. Може настати зміщення гістонів і вивільнення ділянок 

ДНК з подальшою їх взаємодією з різноманітними факторами, які 

визначатимуть функціональну активність ДНК. 

Металопротеїни – складні білки, у молекулах яких наявні іони одного 

або декількох металів. У складі таких білків трапляються метали Fe, Cu, Mg, 
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Mo, Zn, Se та ін.  Типовими металопротеїнами є білки, які містять негемовий 

Ферум і беруть участь в обміні цього металу в організмі рослин. Іони 

Купруму є в складі цитохромоксидази, пластоціаніну (переносник 

електронів). Виділяють особливий підклас металопротеїнів – 

металоферменти. Це білки, які мають ферментативну активність і містять 

катіони металів. До цієї групи належать нітратредуктаза, ксантиноксидаза 

(містять іони Молібдену), аргіназа, декарбоксилаза амінокислот (містять іони 

Мангану) та ін.  

 

6.4. Значення рослинних білків для організму людини 

З усіх видів органічних речовин білки для людини, напевно, 

найважливіші. Насамперед білки – важливий компонент харчування. У 

процесі травлення вони розщеплюються до амінокислот, у такому вигляді 

засвоюються. Таку саму роль білки відіграють і в житті всіх тварин. Добова 

потреба в білку в людини дуже висока – складає приблизно стільки грамів на 

добу, скільки важить людина в кілограмах. Дефіцит харчового білка у світі 

настільки великий, що звичайне культивування рослин і вирощування 

свійських тварин його не покриває, тому активно розробляються способи 

одержання білка шляхом промислового синтезу на основі культивування 

певних видів грибів і бактерій. 

Харчова і кормова цінність рослинних продуктів визначається двома 

показниками: загальною кількістю білків у продукті та наявністю і кількістю 

в цих білках незамінних амінокислот. Однією з цілей генетичної інженерії 

рослин є покращення амінокислотного складу запасних білків зернових 

продуктів. 

У глобальному масштабі близько 70 % потреб людини в білках 

покривається за рахунок насіння, або при безпосередньому вживанні в їжу, 

або опосередковано шляхом згодовування його тваринам для виробництва 

мʼяса. Отже, запасні білки рослин слугують основою харчування людини. 

Важливим джерелом білка для людини є зернові і зернобобові культури. 
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Особливо важливий дріжджовий хліб, який за рахунок дріжджів додатково 

збагачується білками й вітамінами, головно групи В. 

Фактично вміст білків у всіх культурах значно коливається залежно від 

сорту й умов вирощування. Відповідно до закономірності, виявленої ще в 

1865 році Н. Лясковським, вміст білка в зернових культурах зумовлений 

кліматом і збільшується, починаючи від районів з вологим помірним 

кліматом до районів із сухим кліматом. 

Вміст білка в зерні пшениці – основної хлібної культури –  також зале-

жить від сорту й умов вирощування. Білок пшениці складається з трьох 

фракцій: альбуміну, розчинного у воді, глобуліну, розчинного в сольових 

розчинах, і так званої клейковини, що нерозчинна ні у воді, ні в сольових 

розчинах. Клейковину отримують шляхом відмивання її з борошна. Вона 

являє собою білковий згусток, одержаний після відмивання тіста, який 

містить, крім білка, ще вуглеводи й лігнін. Чим більше в борошні клейкови-

ни, тим вища його якість і ширший асортимент хлібних продуктів, який 

можна виготовити з нього. Вміст клейковини в різних частинах зернівки 

злаків неоднаковий (див. рис. 15). Найбільше її міститься в периферичних 

частинах зернівки. Зародок зернівки, зовнішні покривні оболонки та 

алейроновий шар містять білки, що не утворюють клейковини.  

Основну масу клейковини становить білок глютенін. Придатність 

борошна для випічки залежить від вмісту високомолекулярних глютенінів. З 

цієї причини борошно з вівса, ячменю і кукурудзи не підходить для 

приготування хліба. Оскільки наявність глютеніну слугує головним 

фактором для визначення хлібопекарської якості зерна, ведуться інтенсивні 

дослідження по збільшенню вмісту глютеніну в зерні хлібних злаків 

методами генетичної інженерії. 
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Рис. 15. Внутрішня будова зернівки злаків: 

1–4 – шари плодової оболонки, 5 – насінна оболонка з гіаліновим 

шаром, 6 – перисперм, 7 – алейроновий шар, 8 – ендосперм. 

 

Важливим джерелом харчового білка є також картопля. Вміст білка в 

бульбах картоплі незначний – до 2 % від сирої ваги, але внаслідок більш 

високого виходу врожаю картоплі порівняно з зерновими хлібами 1 га кар-

топлі дає 300–400 кг протеїну, тобто стільки ж, скільки дає пшениця. 

Картопляний білок є високоцінним за складом незамінних амінокислот. 

Цінність картопляного білка складає 75 % (за стандарт 100 % прийнятий 

білок курячих яєць). 

Підвищену білковість має також насіння всіх олійних культур. У 

насінні соняшника в ядрах білка 21–30 %. Зазвичай це глобуліни. 

Традиційні шляхи збільшення маси харчового білка і його якості 

пов’язані з рослинництвом і селекцією: 

- оптимізація вирощування сільськогосподарських рослин із 

застосуванням добрив, біологічно активних речовин; 

- ефективна боротьба з хворобами, бур’янами, шкідниками; 
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- виведення нових сортів із підвищеною білковістю і покращеною 

якістю білка. 

 Розглядають нові технології помолу зерна. У разі традиційного помолу 

основна маса білка залишається у висівках (див. рис. 15). Це пов’язано з тим, 

що під насіннєвою оболонкою зернівки є один шар клітин, що містять білок 

(алейроновий шар). Він разом з насіннєвою оболонкою потрапляє у висівки. 

Додавання висівок до борошна під час випікання хліба підвищує його 

білковість. 

Джерелом дешевого високоякісного білка є водорості. Вони містять 

50–60 % білка, а після відповідної обробки його засвоєння досягає 75–85 %. 

У низці країн (США, Японія, Німеччина) культивують хлорелу. Вважається, 

що хлорела не тільки дає високоякісний білок, а й інші цінні речовини, 

необхідні для організму людини. Проте культивування цієї водорості є 

дорогим і вимагає великих енергетичних затрат. Як джерело білка 

використовують також листки сільськогосподарських культур, які 

застосовують для корму худобі. 

На сьогодні широко використовують білки насіння сої, які мають 

збалансований амінокислотний склад. Створюють також “штучне” м’ясо, 

рибу, ікру, сири, які повністю складаються з рослинних компонентів, але 

мають вигляд і харчову цінність тваринних.  

6.5. Метаболізм білкових сполук 

 Жива матерія містить велику кількість Нітрогену, включеного в білки, 

нуклеїнові кислоти та низку інших біомолекул. Лише деякі бактерії, 

включаючи ціанобактерії, здатні фіксувати N2 з повітря. Деякі рослини 

вступають у симбіоз із нітрогенфіксуючими бактеріями, які постачають їх 

Нітрогеном, включеним в органічні сполуки. Проте близько 99% органічного 

Нітрогену біосфери отримані в результаті асиміляції нітрату. NН4
+ 

утворюється як кінцевий продукт деградації органічної речовини, насамперед 

у процесах метаболізму тварин і бактерій, знову окиснюється до нітрату 
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нітрифікуючими бактеріями ґрунту. Отже, існує постійний колообіг між 

нітратом ґрунту і органічним Нітрогеном рослин, які ростуть на ньому. 

У закритій екологічній системі нітрат, необхідний для росту рослин, 

утворюється внаслідок деградації біомаси. На противагу іншим сполукам, 

необхідним для живлення рослин (наприклад, фосфату або сульфату), нітрат 

не утворюється при вивітрюванні гірських порід. Для виробництва 

сільськогосподарської продукції важливо вносити добрива для компенсації 

втрат Нітрогену, який виноситься при збиранні врожаю. Вирощування 

сільськогосподарських рослин із застосуванням природного “органічного 

циклу” дає змогу гектару землі прогодувати близько 10 людей, тоді як 

використання нітрогенвмісних добрив збільшує урожай в чотири рази. 

Аналізуючи обмін Нітрогену в рослинних організмах, треба зауважити, 

що саме в рослинах синтезуються усі 20 протеїногенних амінокислот, тоді як 

в організмі людини синтезуються лише 10 амінокислот, необхідних для 

синтезу білків. Решту амінокислот людина отримує із продуктів харчування. 

Основним джерелом Нітрогену для рослин є нітрати. NН4
+ 

нагромаджується лише в погано аерованих і недостатньо дренованих 

ґрунтах, де існування нітрифікуючих бактерій ускладнене через нестачу 

кисню.  

У місцевостях з інтенсивним тваринництвом у ґрунт може попадати 

багато аміаку як із гною, так і з повітря. При його доступності багато рослин 

здатні також використовувати NН4
+ замість нітрату як джерело Нітрогену.  

У рослинних організмів первинне включення Нітрогену в амінокислоти 

відбувається лише в амонійній формі. Саме з амонію починається обмін 

Нітрогену в рослин, амонієм він і завершується. З цієї причини Д. М. 

Прянішніков назвав аміак “альфою і омегою азотного обміну”. 

 

6.5.1. Етапи відновлення нітрату 

Нітрат, попадаючи в рослину, відновлюється до амонію, а потім 

включається в амінокислоти. Процес відновлення нітрату в рослинах 
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здійснюється у два етапи. Нітрат у клітинах мезофілу відновлюється до 

нітриту нітратредуктазою, яка активна у цитозолі, а потім до NН4
+ 

нітритредуктазою у хлоропластах. 

 На першому етапі відбувається відновлення нітрату до нітриту, яке 

спряжене з перенесенням двох електронів і каталізується ферментом 

нітратредуктазою: 

 

NO3
– + НАД(Ф)Н + Н+ + 2е – → NO2

– + НАД(Ф)+ + Н2О. 

 

Нітратредуктаза вищих рослин є димером, який складається з двох 

ідентичних субодиниць з молекулярною масою 100 кДа. Кожна білкова 

субодиниця включає молібденовий комплекс, молекули гему і ФАД 

(флавінаденіндинуклеотид). 

Молібден включається у фермент у вигляді комплексу (хелату) із 

сполукою, яка називається птерином. Без Молібдену нітратредуктаза не 

функціонує. У процесі відновлення нітрату електрони від НАДН 

передаються на ФАД-вмісний домен, а потім через геміновий домен 

надходять на молібденовий комплекс фермента і потім на нітрат. У кожній із 

субодиниць відбувається двохелектронне перенесення. Редукція нітрату 

безпосередньо відбувається на молібденовому комплексі фермента. 

Нітрит – дуже активний і токсичний іон, тому в рослинах він швидко 

відновлюється до амонію нітритредуктазою. Нітритредуктаза складається із 

поліпептиду з молекулярною масою 63 кДа і двох простетичних груп – 

ферумсульфурвмісного кластера (Fe4S4) і гему. 

Зазначимо, що ферумсульфурвмісний кластер (Fe4S4) нітритредуктази 

бере участь не лише у відновленні нітриту, але і в процесі редукції сульфату. 

Незважаючи на те, що листки і корені містять різні форми цього ферменту, 

процес редукції нітриту відбувається однотипно згідно з рівнянням: 

NO2
– + 6Фд відн + 8Н+ + 6е – → NН4

+ + 6Фдокисн + 2Н2О. 
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Нітритредуктаза здійснює перенесення шести електронів від 6 молекул 

відновленої форми ферредоксину (Фдвідн) на нітрит з утворенням аміаку. 

Відновлення ферредоксину в листках відбувається за рахунок 

фотосинтетичного транспорту електронів, а в гетеротрофних тканинах, 

зокрема коренях, – за рахунок окиснення НАД(Ф)Н, який синтезується в 

пентозофосфатному шляху окиснення глюкози. 

Аналіз кінетики процесу відновлення нітриту показує, що пара 

переносників електронів Fe4S4–гем (яка працює у спряженому режимі), 

зв’язує нітрит на ферменті і відновлює його зразу до амонію. Тому 

перетворення NO2
– → NН4

+ відбувається без утворення (нагромадження) 

будь-яких проміжних продуктів у зовнішньому середовищі. 

Нітритредуктаза листків кодується ядерним геномом, синтезується в 

цитоплазмі, транспортується в хлоропласти, де здійснюється остаточне 

збирання фермента. Нітрат, світло і сахароза активують процес транскрипції 

нітратредуктазних мРНК, а аспарагін і глутамін інгібують цей процес. 

Асиміляція нітрату може успішно відбуватись як в пагонах, так і в 

коренях рослин. Якщо нітрату мало, він асимілюється в коренях. Якщо ж 

іонів NO3
– багато, вони надходять у листки, де відновлюються до амонію. 

 

6.5.2. Асиміляція амонію 

Амоній є основною сполукою, яка включається в процеси обміну 

Нітрогену. При цьому амоній може бути різного походження: 

 утворений при відновленні нітратів;  

 безпосередньо поглинутий з ґрунту; 

 утворений в гліколатному циклі фотосинтезу; 

 утворений у процесі розпаду білків.  

Реакції асиміляції амонію є дуже важливими, оскільки це не лише шлях 

знешкодження токсичного для клітин аміаку, а й необхідний для організму 

механізм нагромадження амінокислот у клітині. 
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Вуглеводи, які утворюються як продукт асиміляції СО2, 

транспортуються з листків по ситоподібних трубках в інші частини рослин 

лише у вигляді певних транспортних форм, таких як сахароза, цукроспирти 

або рафіноза, вербаскоза та стахіоза. Для продуктів асиміляції нітратів 

подібних спеціальних транспортних форм немає. Усі амінокислоти, які є в 

клітинах мезофілу, експортуються по ситоподібних трубках. Тому вся 

сукупність амінокислот може розглядатись як кінцевий продукт асиміляції 

нітратів. Проте, слід зазначимо, що первинними продуктами асиміляції 

нітратів є лише глутамін і глутамат. Синтез цих амінокислот відбувається 

здебільшого у хлоропластах. Набір синтезованих амінокислот змінюється у 

широких межах залежно від виду рослини та спрямованості метаболізму. 

Здебільшого основну частину синтезованих амінокислот становлять глутамат 

і глутамін. Первинні шляхи цього процесу зв’язані з активністю двох 

ферментів – глутамінсинтетази та глутаматсинтази. Значну кількість від 

загального вмісту амінокислот, присутніх у клітинах мезофілу, становлять 

також серин і гліцин, які утворюються як проміжні продукти при 

фотодиханні. У С4-рослин часто утворюється велика кількість аланіну. 

Глутамінсинтетаза (ГС) приєднує іони амонію до глутамінової 

кислоти з утворенням глутаміну. Ця реакція потребує АТФ та іонів Mg2+, 

Mn2+  (або Со2+) як кофакторів. Фермент глутамінсинтетаза складається з 8 

майже ідентичних субодиниць, молекулярна маса всього комплексу досягає 

350 кДа. У рослин є дві форми глутамінсинтетази, які відрізняються за 

структурою, властивостями і функціями. Одна з них локалізована в 

цитоплазмі, а друга – у хлоропластах і пропластидах. Активність 

глутаматсинтази (яку називають також глутамін-2-

оксиглутаратамінотрансферазою, або ГОГАТ) стимулюється при збільшенні 

вмісту глутаміну. Цей фермент здійснює перенесення однієї аміногрупи 

глутаміну на α-кетоглутарову кислоту з утворенням двох молекул 

глутамінової кислоти: 
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У рослинах трапляються два типи ГОГАТ: донором електронів для 

першого типу ферментів є НАДН, а для другого – відновлений ферредоксин. 

НАДН-залежна ГОГАТ функціонує в коренях (бере участь в асиміляції 

поглинутого аміаку) і в судинах молодих листків (забезпечує реутилізацію 

Нітрогену глутаміну, який надходить із старіючих листків). Ферредоксин-

залежний тип ГОГАТ синтезується в цитоплазмі і за допомогою спеціального 

пептиду переноситься в хлоропласти, де бере участь у фотосинтетичних 

перетвореннях. 

Крім основного способу асиміляції амонію, пов’язаного з активністю 

глутамінсинтетази та глутаматсинтази, у рослинних організмах є й 

альтернативні шляхи, в яких беруть участь інші ферменти. Наприклад, 

глутаматдегідрогеназа каталізує зворотню реакцію, яка призводить до 

синтезу глутамінової кислоти з α-кетоглутарату. Цей фермент каталізує 

також зворотню реакцію – дезамінування глутамінової кислоти. 

Аспарагінсинтетаза – забезпечує перенесення аміногрупи з глутаміну на 

аспарагінову кислоту з утворенням аміду – аспарагіну. 

Сильне освітлення і високий вміст вуглеводів підвищує активність 

ферментів основного шляху асиміляції амонію (ГС і ГОГАТ), але 

пригнічують активність аспарагінсинтетази. При зниженні інтенсивності 

фотосинтезу  аспарагінсинтетаза активується і зростає вміст аспарагіну – 

основної запасної і транспортної форми Нітрогену в тканинах рослин. 

Аміди синтезуються з аспарагінової та глутамінової кислот шляхом 

приєднання молекули аміаку. Реакцію каталізує відповідно аспарагін- і 
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глутамінсинтетаза. У реакції бере участь АТФ, оскільки для утворення С-

N-зв’язку необхідна енергія; синтетази активуються іонами магнію.  
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Аміди можуть нагромаджуватись у великих кількостях. Особливо 

багато їх утворюється під час проростання насіння бобових у темряві, коли 

відбувається інтенсивний розпад запасних білків і утворюється велика 

кількість аміаку. До того ж у темряві через нестачу вуглеводів знижується 

використання NH3 на синтез амінокислот.  

6.5.3. Шляхи біосинтезу амінокислот 

У рослинних, та й у тваринних організмів, є два основні загальні шляхи 

синтезу амінокислот – пряме амінування і переамінування. Джерелом 

карбонових ланцюгів для утворення амінокислот при прямому амінуванні є 

головно кетокислоти, які утворюються в циклі трикарбонових кислот. 

Під час прямого амінування аміак приєднується до кетокислот за 

участю відновника – НАДФН і з виділенням води. Реакцію каталізує 

відповідна дегідрогеназа.  
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НАДФ+НАДФН

NH3 CH3 CO COOH+ CH3 CH COOH

NH2

+ H2Oаміак піровиноградна 
кислота

CH2 CH COOH

NH2

CH2CH2HOOC + H2O
CH2 C COOH

O

CH2CH2HOOC
NH3+

аміак-кетоглутарова 
кислота

глутамінова 
кислота

НАДФ+НАДФН

аланін

 

У рослин, окрім кетокислот, прямому амінуванню може піддаватись 

фумарова кислота під дією аспартатаміакліази, яка активується іонами 

Кальцію. 
CH CH COOHHOOC NH3+

фумарова кислота
CH2 CH2 NH2CH3 COOH

аспаргінова кислота  

Під час переамінування відбувається перенесення аміногрупи з 

амінокислоти на кетокислоту, унаслідок цього утворюються нові 

амінокислота і кетокислота. Реакція відбувається під дією трансаміназ, 

кофактором яких є вітамін В6 – піридоксальфосфат. Трансамінази 

знаходяться в цитозолі, хлоропластах, мітохондріях, гліоксисомах і 

пероксисомах.  

Найактивніше беруть участь в переамінуванні дикарбонові 

амінокислоти – аспарагінова і глутамінова, та їх аміди. 

 

CH2 СHNH2 COOHCH2HOOC +

глутамінова кислота
CH3 CO COOH

піровиноградна
кислота

CH2 CO COOHCH2HOOC + CH3 СHNH2 COOH

-кетоглутарова
кислота

аланін

  

Головним джерелом пірувату слугує цикл Кребса, тому можна 

говорити про центральну роль дихання в асиміляції Нітрогену. 

Кетоглутарова і піровиноградна кислоти – важливі продукти перетворення 

вуглеводів, тому описані реакції утворення амінокислот мають важливе 

значення шляхів, які тісно зв’язують обмін вуглеводів з обміном 

амінокислот. 

 У переамінуванні бере участь і гліколатний цикл фотосинтезу 

(фотодихання): у пероксисомі утворений гліоксилат в результаті реакції 
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трансамінування, яка відбувається за участі фермента 

гліоксилатгліцинамінотрансферази, перетворюється в гліцин. Для утворення 

гліцину використовується аміногрупа, яка переноситься від глутамату, який 

при цьому перетворюється в 2-оксоглутарат. Дві молекули гліцину потім 

можуть утворити одну молекулу серину (рис. 16). 

 

 

Рис. 16. Гліколатний цикл фотосинтезу 
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Біосинтез проліну та аргініну 

Попередником у біосинтезі проліну є глутамат. Спершу його δ-

карбоксильна група перетворюється глутаматкіназою в багатий енергією 

змішаний ангідрид з фосфорною кислотою і потім за допомогою НАДФН 

відновлюється до альдегіду. Це перетворення супроводжується гідролізом 

макроергічного фосфоефірного зв’язку, тому реакція необоротна. Кільце 

утворюється конденсацією карбонільної групи з α-аміногрупою. Результатом 

відновлення за участю НАДФН є утворення проліну. 
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–
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–
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НAДФН НAДФ+

 Пролін є не лише складовою білків, але й виконує особливу функцію у 

листках як сполука, яка запобігає ушкодженню внутрішньоклітинних 

компонентів при зневодненні. За умов посухи або високого вмісту солей у 

ґрунті (і те, й інше призводить до водного стресу) багато рослин 

нагромаджують дуже велику кількість проліну в листках, у деяких випадках 

ця кількість перевищує сумарну кількість усіх інших амінокислот. 

Припускають, що нагромадження проліну при водному стресі викликається 

індукцією синтезу білка фермента пірролін-5-карбоксилатредуктази. 

Пролін захищає рослинні клітини від зневоднення, оскільки він, на 

відміну від мінеральних солей, не виявляє інгібуючого впливу навіть у дуже 

високих концентраціях. Тому пролін класифікують як сумісну сполуку. Інші 



 143 

сумісні сполуки, які утворюються в певних рослинах у відповідь на водний 

стрес, – це цукроспирти, такі як маніт і бетаїни.  

Бетаїни – це похідні таких амінокислот як пролін, гліцин і аланін, в 

яких аміногрупи метильовані. Відповідно й назви бетаїнів звучать як пролін-, 

гліцин- та аланін бетаїни. Нагромадження таких сумісних сполук, особливо в 

цитозолі, хлоропластах і мітохондріях, суттєво зменшує пошкоджуючу дію 

водного дефіциту в цих компартментах і захищає рослини від зневоднення. 

Ще однією важливою функцією цих сполук є їх здатність нейтралізувати 

активні форми Оксигену, тобто ці сполуки володіють антиоксидантними 

властивостями. 

Водний дефіцит і високий вміст солей у ґрунті призводять до 

інгібування асиміляції СО2, як наслідок спостерігається перевідновлення 

переносників, що беруть участь у фотосинтетичному транспорті електронів. 

Це своєю чергою спричинює зростання утворення активних форм Оксигену. 

Глутамат виступає попередником ще однієї амінокислоти – аргініну. 

На першому етапі цього процесу α-аміногрупа глутамату ацетилюється 

шляхом реакції з ацетил-КоА і таким чином стає захищеною. Потім δ-

карбоксильна група фосфорилюється і відновлюється до альдегіду в реакції, 

подібній до реакції у синтезі проліну. Проте в цьому випадку α-аміногрупа 

захищена і утворення кільця неможливе. Шляхом трансамінування з 

глутаматом альдегідна група перетворюється в аміногрупу, а після 

відщеплення ацетильного залишку утворюється орнітин.  

Перетворення орнітину в аргінін здійснюється, як і у тваринних 

організмів, у циклі сечовини. 

 Сечовина – нешкідлива для рослин сполука, яка може 

нагромаджуватись у значних кількостях, особливо у рослин, котрі мають на 

коренях мікоризу. Використовується сечовина, розкладаючись із виділенням 

аміаку під дією ферменту уреази: 
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NH2 C NH2

O

+ H2O 2  NH3 + CO2

сечовина
 

Утворення сечовини відбувається в результаті кількох ферментативних 

реакцій, які складають орнітиновий цикл. Орнітиновий цикл або цикл 

Кребса-Гензелейта (утворення карбамоїлфосфату) рослин і тварин є 

ідентичним (див. рис. 10). Орнітин, приєднуючи СО2 і NH3, утворює 

цитрулін, який перетворюється в аргінін. Останній під дією аргінази 

розщеплюється на сечовину та орнітин. Орнітин може знову включатись у 

цикл. Синтез сечовини відбувається лише в анаеробних умовах. 
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Рис. 17. Узагальнена схема орнітинового циклу 

 

 



 145 

Шикіматний шлях біосинтезу ароматичних амінокислот 

Попередниками утворення ароматичних амінокислот є еритрозо-4-

фосфат і фосфоенолпіруват. Ці дві сполуки конденсуються з утворенням 

циклічного дегідрохінату, що супроводжується вивільненням обох 

фосфатних груп (див. рис. 18). Після відщеплення води і відновлення 

карбонільної групи утворюється шикімат. Потім гідроксильна група біля 

третього атома Карбону захищається шляхом фосфорилювання, а 

гідроксильна група шикімату біля 5-го атома Карбону реагує з 

фосфоенолпіруватом, у результаті чого утворюється фенольний ефір 5-

енолпірувілшикімат-3-фосфат, а з нього в результаті відщеплення фосфату 

утворюється хоризмат. Хоризмат може далі використовуватись у двох 

шляхах біосинтезу: 

1) на утворення триптофану за допомогою чотирьох послідовних 

реакцій; 

2) на утворення фенілаланіну і тирозину. Із хоризмату в результаті 

перегрупування і після трансамінування кетогрупи утворюється 

арогенат. В результаті відщеплення води виникає третій подвійний 

звʼязок і шляхом декарбоксилювання утворюється фенілаланін. 

Окиснення арогенату за участю НАД+, яке супроводжується 

декарбоксилюванням, приводить до утворення тирозину. Згідно із 

сучасними даними, ферменти шикіматного шляху локалізовані 

виключно в пластидах.  

Синтез ароматичних амінокислот також контролюється кінцевими 

продуктами на деяких ділянках шляху. Так встановлюється швидкість 

синтезу амінокислот відповідно до потреб клітини. Триптофан стимулює 

синтез тирозину і фенілаланіну. Гербіцид гліфосат, який є структурним 

аналогом фосфоенолпірувату інгібує 5-енолпірувілшикімат-3-фосфат-

синтазу. Блокування шикіматного шляху гліфосатом виявляє летальну дію на 

рослини. Оскільки у тварин немає шикіматного шляху, гліфосат 

використовується як гербіцид. 
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Рис. 18. Шикіматний шлях синтезу ароматичних амінокислот 

 

Утворення сульфурвмісних амінокислот 

Процес біосинтезу сульфурвмісних амінокислот – метіоніну та 

цистеїну, тісно зв’язаний з асиміляцією сульфату. Включення Сульфуру в 

органічні сполуки складається з трьох етапів. На першому етапі відбувається 

активація сульфату під дією фермента АТФ-сульфурилази, який каталізує 

відщеплення від молекули АТФ пірофосфату і заміщення його на сульфат: 

 

SO4
2– + АТФ → аденозин-5′-фосфосульфат + пірофосфат. 
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У результаті цієї реакції відносно інертний сульфат перетворюється в 

аденозин-5′-фосфосульфат (АФС) і набуває, таким чином, здатності 

включатись в обмін речовин. 

На другому етапі асиміляції відбувається відновлення сульфату АФС 

спершу до сульфіту (SO3
2–), а потім до сульфіду (S2–). У ході редукції 

сульфату в АФС може також відбуватись уторення комплексу фермент-

тіосульфонат (R–SO3
–), який потім відновлюється у тіосульфід (R–S–). 

На третьому етапі тіосульфід (R–S–) або сульфід (S2–) взаємодіє з О-

ацетилсерином з утворенням цистеїну та оцтової кислоти: 

серин

серин-
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OH

CH2

CH
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Фермент О-ацетилсеринтіолаза (цистеїнсинтетаза), який бере участь 

у синтезі цистеїну, виявлений у цитозолі, пластидах і мітохондріях 

рослинних клітин. Цистеїн може слугувати попередником ще однієї 

сульфурвмісної амінокислоти – метіоніну. 

У процесі перетворення сульфату до цистеїну відбувається зміна 

валентності Сульфуру від +6 до –4, що вимагає 10 електронів. Донорами 

електронів на різних етапах відновлення сульфату слугує глутатіон, 

ферредоксин, тіоредоксин, НАДФН, та О-ацетилсерин. Процес редукції 

сульфату активніше проходить у листках, оскільки фотохімічні реакції, які 

відбуваються у хлоропластах, забезпечують відновлення ферредоксину і 

тіоредоксину, а в процесі фотодихання синтезується серин, з якого 

утворюється О-ацетилсерин, необхідний для синтезу цистеїну. 

Транспорт асимільованого в листках Сульфуру до місць синтезу білків 

здійснюється у формі трипептиду глутатіону. Глутатіон є також сигнальною 
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молекулою, яка координує процеси поглинання сульфату кореневою 

системою і його асиміляцію в надземну частину рослини. 

Цистеїн є попередником метіоніну. Фосфогомосерин реагує з 

цистеїном, при цьому звільнюється фосфатна група і утворюється проміжна 

сполука, попередник гомоцистеїну. Сульфгідрильна група гомоцистеїну 

етилюється і утворюється метіонін. Метіонін є першою амінокислотою, з 

якої починається синтез білка. При зниженні концентрації метіоніну 

швидкість синтезу всіх білків у клітині падає. Концентрація метіоніну (та 

інших сульфурвмісних органічних сполук) особливо висока у тканинах, які 

ростуть). 

Донором метальних груп може бути тетрагідрофолієва кислота і S-

аденозилметіонін. S-аденозилметіонін бере участь у метилюванні 

нуклеїнових кислот, білків, вуглеводів, мембранних ліпідів та багатьох інших 

сполук, тому його можна вважати універсальним метилюючим агентом. Він 

також є попередником у синтезі фітогормону етилену. 

Цікавим є механізм захисту рослин від надлишкової концентрації SO2, 

який у досить великих кількостях утворюється металургійною 

промисловістю при виплавлюванні руд, які містять Сульфур. З одного боку, 

ця сполука може забезпечити загальні потреби рослини в Сульфурі. Але, з 

іншого, у високих концентраціях діоксид Сульфуру спричинює серйозні 

пошкодження рослин. Газоподібний SO2 проникає через продихи в листки, де 

перетворюється в сульфіт: 

SO2 + Н2О– → SO3
2– + 2Н+. 

Рослини здатні знешкоджувати сульфіт кількома шляхами. В одному з 

них сульфіт перетворюється сульфатредуктазою в SH2, а потім у цистеїн. 

Цистеїн, який утворюється у надмірних кількостях, може змінюватись і 

запасатись у формі глутатіону. Тому часто спостерігається нагромадження 

глутатіону в листках рослин, які перебувають в умовах високого забруднення 

SO2. Окрім цього, сульфіт може бути окиснений, ймовірно, пероксидазами 

листка, до сульфату. Сульфат, як правило, не може видалятись із листків, він 
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нагромаджується у вакуолях клітин листка у вигляді сульфату Калію або 

Магнію. Коли можливості запасання вичерпані, листки опадають. Це, 

зокрема, пояснює токсичний вплив SO2 на хвойні дерева. Рання втрата хвої у 

сосен при забрудненні повітря промисловим SO2 відбувається зазвичай через 

те, що вичерпані можливості вакуолей для запасання сульфату. 

 

Різноманіття амінокислот утворюється і внаслідок перетворення однієї 

амінокислоти в іншу. Так, пролін, приєднуючи Оксиген, утворює оксипролін. 

У процесі дегідрування та низки інших перетворень, пролін може 

утворювати орнітин або глутамат. 

Як і відновлення нітратів, синтез амінокислот відбувається в кореневих 

волосках, у клітинах паренхіми коренів і листків. 

 

6.5.4. Синтез білка та його залежність від різних факторів 

Двадцять із утворених амінокислот використовуються для синтезу 

білка, решта або залишаються в клітині у вільному стані, або 

перетворюються в нікотинамід, піримідин, порфірин та інші сполуки. 

Процес біосинтезу білка у рослин відбувається аналогічно до цього 

процесу в тваринних організмів. Щодо умов синтезу, то їх є кілька. 

Найперше, рослини повинні бути забезпечені Нітрогеном. При нестачі 

Нітрогену в ґрунті синтез білка деякий час може відбуватись за рахунок 

реутилізації нітрогенвмісних сполук з нижніх листків. Як наслідок – листки 

жовтіють і відмирають. Якщо вміст Нітрогену в ґрунті вищий від 

оптимального, то на дуже короткий термін (кілька днів) підвищується вміст 

білка, але згодом у клітинах відбувається нагромадження небілкового 

Нітрогену – амінокислот і амідів, насамперед глутаміну, а також аргініну та 

цитруліну. Отже, при надлишку Нітрогену відбувається його запасання у 

вигляді амідів та інтоксикація утвореним амонієм. При дуже великому вмісті 

Нітрогену може відбуватись аміачне отруєння. Таким чином, прямого зв’язку 
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між вмістом Нітрогену в ґрунті й швидкістю утворення білка в рослинному 

організмі немає. 

Наступна необхідна умова синтезу білка – висока концентрація 

сахарози в клітині. Якщо листок знаходиться в темряві, то відбувається 

розпад білків. Проте, якщо штучно постачати листок цукром, то розпад білків 

загальмується. Сахароза, яка досягає коренів, перетворюється в піруват, який 

після окисного декарбоксилювання включається в цикл Кребса (ЦТК). 

Утворений в ЦТК α-кетоглутарат є акцептором амонію. Крім того, в циклі 

Кребса утворюються АТФ і НАДН, необхідні для синтезу білка. 

Синтез білка в рибосомах відбувається за рахунок енергії, яка 

вивільняється при диханні. Анаеробна фаза дихання не в змозі забезпечити 

клітину достатньою кількістю АТФ і НАДН, необхідною для всіх процесів 

синтезу білка. Синтез білка пришвидшується пропорційно збільшенню 

інтенсивності аеробного окиснення і, відповідно, залежить від забезпечення 

тканин киснем. Отже, висока інтенсивність аеробного дихання та 

спряженість окиснення і фосфорилювання теж є необхідною умовою синтезу 

білка. 

Оскільки цукри утворюються в процесі фотосинтезу, то для успішного 

синтезу білка необхідне світло. Крім цукрів, фотосинтез постачає відновлені 

ферредоксин і НАДФ. У темряві пришвидшується розпад білків. 

Для нормального синтезу білків у клітинах повинні активно 

синтезуватись нуклеїнові кислоти. Якщо черешки зрізаних із рослин нижніх 

пожовклих листків тютюну обробити гормоном росту – індолілоцтовою 

кислотою, то листки вкорінюються, зеленіють і при вирощуванні на 

поживному розчині, який містить лише мінеральні речовини, нагромаджують 

значну кількість білка. Нагромадження білка в таких листках відбувається 

паралельно з нагромадженням РНК. Це слугує доказом участі гормонів у 

регулюванні синтезу білка. 

Відсутність Кальцію, Мангану, Молібдену та деяких інших елементів 

викликає порушення синтезу білка, оскільки вони активують ферменти, що 
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беруть участь у процесах відновлення Нітрогену, транскрипції та 

трансформації. 

Для синтезу білка необхідне нормальне водопостачання. За умов 

посухи багато білків розпадається, як наслідок, у листках нагромаджуються 

амінокислоти й аміди, які полегшують надходження води в клітину. 

Водночас синтезуються спеціальні, стресові білки, які підвищують стійкість 

рослин до водного дефіциту. 

6.5.5. Розпад білків 

Водночас разом із новоутворенням білка відбувається його 

безперервний розпад. Спершу вважали, що розпад білків відбувається 

переважно при проростанні насіння, коли гідролізуються запасні білки 

ендосперму або сім’ядолей і при старінні органів. Фізіологічне значення 

розпаду білків у насінні, що проростає, полягає в тому, що великі білкові 

молекули не можуть транспортуватись із запасаючих органів у частини 

зародка, які розвиваються. Із сім’ядолей або ендосперму в клітини зародка 

транспортуються лише продукти гідролізу білків – амінокислоти і аміди. 

Розпад білків відбувається і при формуванні насіння. Він починається одразу 

після запліднення яйцеклітини у всіх тканинах, які прилягають до 

зародкового мішка. Реутилізація Нітрогену з нижніх листків при його 

дефіциті у ґрунтовому або поживному розчині можлива лише після розпаду 

білків і транспорту утворених амінокислот у меристеми. 

Сьогодні відомо, що білки розпадаються постійно. Час, за який 

розпадається половина кількості певного білка, – це час його піврозпаду. У 

клітинах вищих рослин він становить у середньому від 1 год до 5 днів. У 

окремих білків час піврозпаду різний: наприклад, в орнітин декарбоксилази – 

11 хв, триптофаноксигенази – 2 год, аргінази – 5 днів. Тривалість життя 

білка-фермента залежить від наявності субстрату. 

Отже, два взаємопротилежні процеси – синтез і розпад білків – йдуть 

одночасно. У клітині відбувається безперервне самооновлення білків: за 48 

год de novo синтезуються 60% білків організму. У кожному окремому 
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випадку можна констатувати переважання одного чи іншого процесу. 

Важливий вплив на це співвідношення мають зовнішні фактори. При 

пошкодженні органів під дією високої температури, в умовах посухи, 

засолення сумарний розпад білків переважає над синтезом. Цікавим є той 

факт, що в проротаючому насінні розпад білків посилюється при 

надходженні води в клітини, а в листках – при їх зневодненні. 

Перший етап розпаду білків – їх гідролітичне розщеплення, 

відбувається під дією протеаз з утворенням вільних амінокислот. Із 

утворених амінокислот організм може синтезувати нові білки. Отже, 

нагромадження амінокислот у результаті розпаду білків готує умови для його 

синтезу. 

Другий етап розпаду білків – окиснювальне дезамінування утворених 

амінокислот з виділенням вільного аміаку та оксикислоти. 

Реакція відбувається у два етапи. На першому етапі від амінокислоти 

від’єднуються два атоми Гідрогену і утворюється імінокислота. На другому 

етапі під дією води з імінокислоти утворюється кетокислота й виділяється 

аміак. 

R CH

NH2

COOH R C

NH

COOH R C

O

COOH-2H +H2O + NH3

амінокислота імінокислота кетокислота
 

У рослинах реакції першого етапу відбуваються інакше, ніж у тварин. 

У них беруть участь два ферменти – дегідрогеназа і поліфенолоксидаза, а 

також поліфеноли і хінони, що здатні до взаємного перетворення.  
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R CH

NH2

COOH

R C

NH

COOH

-2H

H2O

амінокислота

імінокислота

1/2 O2

хінон

поліфенол

дегідрогеназа поліфенолoксидаза
 

Дезамінування фенілаланіну і тирозину у вищих рослин відбувається 

інакше, ніж інших амінокислот, з утворенням ненасичених ароматичних 

кислот – коричної і гідроксикоричної (кумарової). Реакція відбувається під 

дією фенілаланінаміакліаз. Із коричної та гідроксикоричної кислот 

утворюються фенольні сполуки. 

Корична та гідроксикорична кислоти – речовини, які інгібують ріст. Як 

наслідок, умови, які спричинюють розпад білків (висока температура, посуха 

та ін.), призводять до виникнення інгібіторів росту, в результаті ріст рослин 

гальмується, потреба в білках знижується. 

CH2 CH(NH2) COOH C C COOH

H

H

+ NH3

фенілаланін корична кислота

CH2 CH(NH2) COOHOH C C COOH

H

H

OH + NH3

тирозин n-кумарова кислота
 

Якщо окисне дезамінування відбувається інтенсивно, то створюється 

небезпека отруєння аміаком. Щоб цього не відбулось, аміак знову вступає в 

реакцію прямого амінування з 2-оксиглутаратом і глутаматом, виникають 

нові амінокислоти. Проте цей процес відбувається лише в тканинах, які 

мають достатній запас вуглеводів. 
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Головним способом знешкодження утвореного аміаку є його асиміляція 

за допомогою реакцій, які каталізуються ГС/ГОГАТ, а також 

аспарагінсинтази з утворенням амідів – глутаміну та аспарагіну. Важливим 

механізмом знешкодження аміаку є також вже описаний орнітиновий цикл. 

Аміди відіграють важливу роль у житті рослин. У результаті їх 

утворення не тільки знешкоджується аміак, але й одночасно запасається в 

тканинах Нітроген. Аспарагін і глутамін, як і аспартат та глутамат, беруть 

участь у переамінуванні. Аміди – транспортна форма Нітрогену, 

забезпечують його переміщення з одного органу в інший. Аміди також 

стимулюють синтез білка. 

Аспарагін і глутамін містяться в різних органах (коренях, стеблах, 

листках, плодах) і тканинах рослин. Переважає зазвичай один із них. Аміди 

утворюються вже в клітинах коренів, доказом цього слугує їх присутність у 

пасоці. На утворення амідів впливає вік рослин. У молодших органах і навіть 

у молодших клітинах одного органу утворення амідів відбувається 

інтенсивніше. При надлишковому амонійному живленні аміди можуть 

виділятись через корені або через листки при гутації. 

У тих випадках, коли не вистачає вуглеводів або інтенсивність дихання 

мала, амінокислоти й аміди не утворюються, і аміак нагромаджується у 

клітинах. У результаті відбувається порушення мембран і виділення його з 

клітин. 

Утворені в результаті розпаду білків амінокислоти можуть 

декарбоксилюватись. При декарбоксилюванні амінокислоти утворюються 

аміни та вуглекислий газ. Із моноаміномонокарбонових амінокислот 

утворюються моноаміни, з диаміномонокарбонових – диаміни. Реакції 

каталізують ферменти декарбоксилази, які як кофермент містять 

фосфопіридоксаль. Під час декарбоксилювання моноамінодикарбонових 

амінокислот утворюються монокарбонові амінокислоти. 
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Аміни – отруйні речовини, можуть уражати організми як тварин, так і 

рослин. У незначних кількостях вони знайдені в грибах (мухомори, дріжджі) 

і в рослинах (дурман, омела, соя). Вміст амінів у рослинах може зростати за 

несприятливих умов вирощування. Так, у разі нестачі калію в рослин ячменю 

і люпину спостерігається нагромадження диаміну путресцину й ознаки 

отруєння цим аміном. 

Аміни, що утворюються під час декарбоксилювання амінокислот, 

зазвичай у рослинах не нагромаджуються, а беруть участь в обміні речовин і 

підлягають різним перетворенням. 

Основні шляхи перетворення амінів – їх окиснення. Окиснення 

моноамінів відбувається під дією моноамінооксидаз із утворенням альдегіду 

та аміаку. 

R CH2NH2 R C

H

O+1/2O2

+ NH3

альдегід
амін

 

Окиснення диамінів каталізують диамінооксидази. При цьому 

окиснення може йти двома шляхами – з утворенням аміноальдегіду або 

диальдегіду. Альдегіди потім легко окиснюються до відповідних кислот. 
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Із диамінів у рослин синтезуються різноманітні гетероцикли, а з них – 

гетероциклічні сполуки, наприклад, алкалоїди. Із путресцину через 

бурштиновий альдегід утворюється циклічний піролідин, а з нього –

піролідинові алкалоїди, наприклад тропін. 

C

CH2

CH2

C

O

H

O

H

бурштиновий
диальдегід

тропінон

+ О2

O

N

CH3

N

CH3

OHH

+ 2Н

тропін

 

Під час розпаду білків утворюється амінокислота триптофан, яка в 

результаті декарбоксилювання і окисного дезамінування перетворюється в 

індолілоцтову кислоту, яка стимулює ріст рослин і синтез білка. 

Перетворення продукту розпаду білка в гормон, який активує синтез білка – 

один із прикладів зворотнього зв’язку.  

Отже, обмін білків у рослинному організмі є циклічним процесом. 

Етапи розпаду і біосинтезу білка тісно зв’язані, оскільки амінокислоти 

рослин мають двояке походження: вони виникають у результаті синтезу 

(амінування оксикислот) і в результаті розпаду білків.  
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Рушійною силою цього процесу є вміст цукрів. Частина вуглеводів, які 

утворюються у процесі фотосинтезу, транспортується в корені, де вони, 

включаючись у гліколіз і цикл Кребса, перетворюються в оксикислоти, здатні 

зв’язувати аміак і перетворюватись в амінокислоти. Якщо фотосинтез 

відбувається швидко, то в коренях нагромаджуються вуглеводи і 

створюються умови для розпаду білка. 

У молодих рослинах синтез амінокислот у коренях може відбуватись 

так швидко, що цукри не встигають нагромаджуватись в їхніх клітинах, хоча 

в корені з листків може відтікати від 10 до 50 % асимілятів. За несприятливих 

умов – зневоднення, перегрів тощо – цукри нагромаджуються в листках. Це 

нагромадження цукрів у листках запобігає в них розпаду білка, але зменшує 

відтік асимілятів у корені. 
 

Контрольні запитання 

 
1. Які функції виконують білки у рослинному організмі? 
2. Який вміст білків у вегетативних органах та насінні найважливіших 

сільськогосподарських культур? 
3. Опишіть функції непротеїногенних амінокислот рослин. 
4. Яке значення і склад пулу вільних амінокислот? 
5. Опишіть найважливіші токсини пептидної будови та поясніть їх токсичний вплив 

на живі організми. 
6. Які будова та функції глутатіону? 
7. Охарактеризуйте найважливіші групи простих білків, їх властивості. Назвіть 

представників цих груп, які знайдені у рослинних організмах. 
8. Вкажіть, які сполуки відносять до складних білків. Охарактеризуйте основні групи 

складних білків. 
9. Опишіть принципи класифікацій лектинів, їх функції в організмах рослин. 
10. Порівняйте амінокислотний склад рослинних і тваринних білків. 
11. Яке значення мають білки для організму людини?  
12. У чому полягає проблема харчового білка та які основні шляхи її вирішення? 
13. Охарактеризуйте особливості обміну Нітрогену рослинних організмів. 
14. Опишіть загальні шляхи синтезу амінокислот. 
15. Охарактеризуйте процеси утворення амінокислот під час фотосинтезу. 
16. Назвіть основні шляхи знешкодження аміаку в рослинах. 
17. Унаслідок яких процесів у рослинних організмах синтезуються аміди? Яке 

значення амідів? 
18. Опишіть утворення амонійних солей та сечовини як механізми знешкодження 

аміаку. 
19. Охарактеризуйте основні шляхи розпаду амінокислот. 
20. Яке значення амінів у рослинних організмах? 
21. Як відбувається метилювання амінокислот? 
22. Назвіть особливості біосинтезу та розпаду білка в рослинах. 
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7. ФЕРМЕНТИ 

У клітинах рослин постійно відбуваються різноманітні хімічні реакції. 

При цьому для живих організмів характерні не окремі хімічні процеси, а та 

послідовність, той закономірний порядок, у якому вони здійснюються в 

організмі, а також співвідношення окремих груп процесів, взаємна їх 

координація. 

У рослинному організмі фізико-хімічне середовище створюється в 

результаті взаємозв’язків, з одного боку між зовнішнім середовищем і 

організмом, а з іншого – між численними субстратами всередині організму. 

Якщо для багатьох хімічних реакцій поза організмом потрібна 

підвищена температура, великий тиск, висока концентрація реагуючих 

речовин, дія кислот або лугів, то в живому організмі, у клітині вони 

відбуваються при температурі 20–40°С, тиску, близькому до атмосферного, і 

часто при незначній концентрації вихідних продуктів із швидкістю в 

мільйони разів більшою. Велика різниця у швидкостях реакцій усередині і 

поза організмами і сама можливість перебігу багатьох реакцій у живих 

організмах пояснюється тим, що в будь-якій живій клітині є численні 

біологічні каталізатори. 

Ферменти – це каталізатори білкової природи, що пришвидшують 

хімічні реакції в живих організмах, а за певних умов і поза ними. Ферменти 

містяться в усіх компонентах клітин. Усі реакції, що відбуваються в живих 

організмах, залежать від активності ферментів. Отже, ферментам належить 

особлива роль в обміні речовин. 

Вивченням ферментів (ензимів) займається розділ біохімії, що має 

назву ензимологія. Це порівняно молода наука, історія якої починається з 

1814 року, коли Кірхгоф відкрив явище перетворення крохмалю на цукор у 

висушеному солоді ячменю. Дещо пізніше, у 1833 році, Пайон і Персо 

виявили той самий фермент, але користуючись іншими методами. В осаді, 

що утворюється при додаванні спирту до солодового екстракту, була 
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знайдена термолабільна речовина, що перетворювала крохмаль на цукор. Ця 

речовина, яку тепер називають “амілазою”, була названа “діастазою” (у 

перекладі з грецької розділяти) за її спроможність відділяти розчинний 

декстрин від нерозчинної оболонки крохмальних зерен. Назва “діастаза” 

потім була розповсюджена на всі ферменти. У цьому значенні, наприклад, у 

французькій технічній літературі вона збереглась і сьогодні. 

Наприкінці ХІХ-го століття зʼявилися перші уявлення про 

специфічність дії ферментів. Фішер висунув свою знамениту гіпотезу, згідно 

з якою фермент підходить до субстрату так, як ключ до замка. Нині вчення 

про специфічність складає важливий розділ ензимології. Вивчення 

специфічності неможливе без одержання ферментів у чистому вигляді. А 

тому наступним важливим етапом розвитку ензимології стало отримання 

ферментів у кристалічному вигляді. Першим ензимом, отриманим у 

кристалічному вигляді, була уреаза. 

Упродовж кількох наступних десятиліть активно досліджувалися 

фізико-хімічні властивості ферментів. На 50–60-ті роки ХХ-го століття 

припадає активне дослідження синтезу ферментів у живих організмах. 

Теоретичні основи індукції та репресії ферментів були розроблені Жакобом і 

Моно. 

Нині інтенсивно досліджується механізм регулювання активності 

ферментів у живих організмах. Ензимологічним дослідженням сприяє 

розвиток хроматографії, електрофорезу, інших методів розділення. 

Ізоферментний склад організмів нерідко використовується як 

генетичний маркер, що свідчить про наявність тієї чи іншої 

господарськоцінної ознаки. Дослідження ферментів мають велике значення 

для пізнання механізмів адаптації живих організмів до умов середовища. 

Ферментативна активність є одним із критеріїв оцінки ґрунтів і розвитку 

ґрунтотвірних процесів. Технічна ензимологія стала одним із напрямів 

сучасної біотехнології. 
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7.1. Загальні властивості ферментів 

Ферменти є біологічними каталізаторами. Як відомо, каталізаторами 

називають речовини, що впливають на швидкість хімічної реакції, але не 

входять до складу кінцевих її продуктів. Каталізатор знижує енергію 

активації, необхідну для здійснення хімічної реакції, спрямовуючи її 

“обхідним” шляхом – через проміжні реакції, які потребують значно меншої 

енергії активації. 

Зниження каталізатором енергії активації, необхідної для здійснення 

даної реакції, можна простежити на прикладі гідролізу сахарози з утворенням 

з неї глюкози і фруктози. Без участі каталізатора для реакції потрібна енергія 

активації 134 кДж/моль. Якщо реакція каталізується іонами Гідрогену, то 

енергія активації знижується до 107 кДж/моль, а у випадку каталізу 

ферментом інвертазою вона складає всього 39 кДж/моль. 

Ферменти значно сильніше знижують енергію активації порівняно з 

неорганічними каталізаторами. Енергія активації субстрату (речовини, на яку 

діє фермент) знижується під впливом ферменту внаслідок деформації 

молекул субстрату, що відбувається при утворенні проміжного комплексу 

“каталізатор – субстрат”; деформація послаблює внутрішньомолекулярні 

зв’язки і робить молекулу більш реакційноздатною. Послаблення міцності 

зв’язків у молекулах речовини спричинює зниження енергії активації. Таким 

шляхом фермент пришвидшує перебіг реакції. 

Зрозуміло, що для здійснення каталітичного процесу, фермент має 

вступити в сполуку із субстратом. За теорією фермент-субстратного 

комплексу, запропонованою Л. Міхаелісом і М. Ментеном, фермент Ф із 

субстратом С утворює активний комплекс, який легко розщеплюється на 

фермент Ф і продукт реакції П: 

Ф + С ↔ ФС 

ФС → Ф + П 

Як уже зазначалося, для ферментів характерна висока специфічність 

дії. Кожний фермент впливає лише на певну речовину або групу речовин. Із 
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багатьох тисяч реакцій, що відбуваються у живій клітині, кожний фермент 

пришвидшує лише одну або кілька однотипних. Завдяки цьому в живій 

клітині підтримується чітко скоординований, збалансований обмін речовин. 

Висока специфічність дії ферментів зумовлена, передусім, їх складною 

будовою, що дає підставу порівнювати субстрат із замком, а фермент з 

ключем, які підходять одне до одного. Однак, молекули ферменту, на відміну 

від ключа, не є стабільними. Американський учений Д. Кошланд висунув 

гіпотезу, згідно з якою фермент може змінювати свою конфігурацію під дією 

субстрату і коферменту. При цьому функціональні групи розміщуються так, 

що може відбуватися реакція. Така взаємодія відбувається за типом “рука – 

рукавичка” (рукавичка набуває відповідної певної форми під впливом руки). 

Однак лише приєднання субстрату до ферменту ще не викликає 

ферментативної реакції. Для того, щоб вона відбулася, потрібна перебудова в 

розташуванні функціональних груп у молекулі ферменту. 

Кожний фермент містить певні хімічні групи (SН-групи, залишки 

гістидину, серину, тирозину тощо), завдяки яким вступає у сполучення із 

субстратом і здійснює каталітичну реакцію. Такі групи можуть бути 

розташовані в різних частинах  молекули ферменту, але здатні взаємодіяти 

між собою. Вони і відповідають за каталітичну активність. 

Вивчення функціональних груп, необхідних для прояву каталітичної дії 

ферментів, і зіставлення отриманих даних із результатами дослідження 

первинної, вторинної і третинної структури ферментних білків стало 

підставою для уявлення про активний центр ферменту, тобто комбінацію 

різних хімічних груп, які безпосередньо беруть участь в акті каталізу. 

Зазвичай кількість амінокислот, що формує активний центр, невелика – 

близько 250–500 залишків, що становить 2–5 % від їх загального числа в 

білковім молекулі. Ферменти, що складаються з кількох субодиниць, 

формують свій активний центр тільки при з’єднанні. За даними 

рентгеноструктурного аналізу, внутрішня частина білкової глобули 

найчастіше містить гідрофобні групи, вода в активний центр не потрапляє, 
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тому реакції відбуваються у неводному середовищі. 

У деяких ферментах, крім активного центру, виявлений субстратний 

центр – ділянка, до якої перед початком реакції приєднується субстрат. У 

будові низки ферментів виокремлюють також алостеричний центр. Це певна 

частина білкової молекули, до якої приєднується алостеричний ефектор – 

активатор або інгібітор ферментативної реакції. Ферменти, що мають 

відповідний центр, називаються алостеричними. Речовини, приєднання яких 

до алостеричких центрів змінює ферментативну активність, називаються 

ефекторами. Взаємодія алостеричного ферменту з ефектором 

супроводжується конформаційними змінами всієї білкової молекули і 

активного центру зокрема. 

Алостеричні ферменти відіграють важливу роль у регулюванні 

ферментативних процесів у клітині, оскільки ефекторами можуть виступати 

різні проміжні продукти обміну речовин (метаболіти). Водночас є відомості, 

що алостеричні центри мають високу чутливість до змін температури, рН, 

іонного складу розчинів. 

Усі ферменти поділяють на два великі класи – ферменти, що 

складаються виключно з білка, який має каталітичні властивості (прості 

білки – протеїни, або однокомпонентні ферменти), і ферменти, що 

складаються з білкової частини (апоферменту) і небілкової частини – 

простетичної групи (кофактору). Такі білки називають протеїдами, або 

двокомпонентними ферментами. 

Кофакторами можуть бути: 

 1. Вітаміни (Н1, В6, ліпоєва та фолієва кислоти); 

 2. Нуклеотиди (АТФ – аденозинтрифосфорна кислота, АДФ – 

аденозиндифосфорна кислота; УДФ – уридиндифосфорна кислота; ФМН – 

флавінмононуклеотид). З динуклеотидів найважливіше значення мають: 

НАД+ (нікотинамідаденіндинуклеотид), НАДФ+ 

(нікотинамідаденіндинуклеотидфосфат); 

3. Іони металів Fe2+, Fe3+, Mn2+, Zn2+, Cu2+, Mo, Se. 
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7.2. Механізм дії ферментів 

 

Ферменти відрізняються від неорганічних каталізаторів високою 

каталітичною активністю, специфічністю і лабільністю. Кожному ферменту 

притаманна специфічність щодо типу ферментативної реакції, яку він 

каталізує і специфічність щодо субстрату. 

В основі існуючих теорій, які пояснюють механізм дії ферментів, 

лежить той факт, що ферменти значно знижують енергію активації хімічних 

реакцій, тобто енергію, яку необхідно затратити, щоб відбулась певна 

реакція. 

При ферментативному каталізі реагуюча речовина (субстрат) утворює з 

ферментом ферментно-субстратний комплекс, і завдяки цьому молекула 

субстрату стає більш активною. 

Особливість дії ферменту полягає в тому, що він підвищує активність 

субстрату шляхом деформації звʼязків, зміщення електронів, поляризації. 

При взаємодії ферменту з субстратом змінюється конформація не тільки 

субстрату, але і молекули ферменту, що є причиною його поступової 

інактивації. Тому для підтримки життєдіяльності організмів пул ферментів у 

клітинах рослин інтенсивно поповнюється. Тривалість життя ферменту 

залежить від його ролі в обміні речовин і генетичних особливостей 

організму. 

Властивості ферментів  випливають з їх білкової природи. Крім того, 

для ферментів, як біологічних каталізаторів, характерні й певні специфічні 

ознаки. Так, ферменти дуже чутливі до зміни температури. Ферментативні 

реакції не можуть відбуватися при температурі, вищій за 70–80°С. 

Для ферментів існує певний температурний оптимум, при якому вони 

виявляють свою максимальну активність. Температурний оптимум для 

більшості ферментів рослин лежить у межах 40–60°С. При високій 

температурі руйнується структура та активний центр ферменту, що 

призводить до втрати його каталітичної активності. 
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На активність ферментів впливає рН середовища. Для кожного 

ферменту або групи ферментів існує оптимальне значення рН середовища, у 

якому вони максимально активні. Зміна активності ферменту залежно від рН 

середовища повʼязана з тим, що функціональні групи ферменту, які 

взаємодіють із субстратом, несуть певний заряд лише при відповідному 

значенні рН середовища. Зміна рН середовища спричинює перезарядження 

функціональних груп, і фермент втрачає здатність взаємодіяти із субстратом. 

Більшість рослинних ферментів виявляє максимальну активність в 

слабокислому або нейтральному середовищі. Швидкість ферментативних 

реакцій залежить також від концентрацій субстрату і ферменту. 

На активність ферментів впливає наявність у розчинах низки хімічних 

сполук і різних іонів. Одні з них підвищують активність ферментів, їх 

називають активаторами, інші знижують і їх називають інгібіторами 

ферментів. 

До активаторів ферментів належать катіони Mагнію, Калію, Кальцію, 

Мангану, Натрію, Цинку, Кобальту та ін. Катіони Феруму, Магнію, Цинку і 

деяких інших елементів входять до складу простетичної групи ферментів і 

полегшують утворення фермент-субстратного комплексу. В інших випадках 

іони металів сприяють приєднанню небілкової частини до апофермента або 

забезпечують утворення четвертинної структури ферментів. 

Активаторами ферментів можуть бути різні органічні речовини. Так 

активність амілаз підвищується внаслідок дії на них сполук, що містять 

сульфгідрильні групи (-SH). 

При недостатньому забезпеченні рослин окремими елементами 

живлення знижується активність або повністю припиняється дія багатьох 

ферментів, що зумовлює порушення обміну речовин. 

Інгібітори спричинюють гальмування ферментативних реакцій. 

Механізм дії інгібітора здебільшого зводиться до денатурації білка. Такі 

інгібітори припиняють дію всіх ферментів, і їх називають загальними 

інгібіторами. До таких інгібіторів належать солі важких металів – Плюмбуму, 
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Аргентуму, Вольфраму, а також трихлороцтова кислота, таніни. 

Важливе значення мають так звані специфічні інгібітори, які знаходять 

широке практичне використання. Ці інгібітори діють тільки на одну 

ферментативну функцію або на групу близьких реакцій. Специфічні 

інгібітори поділяють на конкурентні та неконкурентні. 

Конкурентні інгібітори мають структуру, подібну до субстрату, тому 

між ними виникає конкуренція за взаємодію з ферментом. Інгібітор 

зв’язується з активним центром ферменту і кількість утворюваного фермент-

субстратного комплексу зменшується, як наслідок знижується і 

ферментативна активність. Однак це гальмування є оборотним, бо після 

видалення інгібітора відновлюється здатність ферменту взаємодіяти із 

субстратом. 

При неконкурентному гальмуванні інгібітор взаємодіє з важливими 

функціональними групами ферменту, які розміщені здебільшого на ділянці 

алостеричного центру ферменту. Це призводить до зміни структури 

активного центру. Субстрат не може з ним з’єднуватись, фермент 

інактивується. Такий тип гальмування каталітичної активності ферментів 

називається ще алостеричним. 

Інгібітори ферменів відіграють важливу роль у захисті рослин від 

шкідників. Наприклад, у насінні деяких бобових та інших рослин містяться 

інгібітори протеїназ, які блокують засвоєння білків, інгібуючи протеїнази в 

травному тракті тварин. У тварин спостерігається порушення засвоєння їжі, 

вони голодують і гинуть. Оскільки багато бобових рослин містять ці сполуки, 

а також лектини, які зв’язуються з поверхневими глюкопротеїдами клітин 

епітелію кишківника і відповідно також перешкоджають засвоєнню їжі, такі 

продукти придатні для харчування лише після денатурації білків у процесі 

термічної обробки. 

У насінні  бобових є також інгібітори амілаз, які специфічно інгібують 

гідроліз крохмалю амілазами у травному тракті деяких комах. Використання 

методів генетичної інженерії дало змогу успішно відтворити експресію 
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інгібіторів α-амілази із квасолі в насіння гороху. При зберіганні гороху 

личинки горохового слоника зазвичай спричинюють значні збитки, але 

отримані шляхом генетичної інженерії рослини гороху захищені від таких 

втрат. 

Алостеричні ферменти мають велике значення у регулюванні 

ферментативних процесів у клітині. Суть цього виду регулювання дії 

ферментів полягає в тому, що певні сполуки, в тому числі проміжні продукти 

обміну речовин, діють на алостеричний центр, а останній може зумовлювати 

відповідні зміни в активному центрі. В одних випадках ці зміни в активному 

центрі спричинюють його інактивацію, а в інших – активацію дії ферменту. 

Ферменти, які мають алостеричні властивості, ще називають регуляторними. 

Важливу роль у регулюванні дії ферментів має їх розміщення в тих, чи 

інших клітинних структурах, білково-ліпідних мембранах. 

Принцип зв’язування ферментів з різними субклітинними структурами 

клітини сьогодні широко використовується у біотехнології.  

У регулюванні дії ферментів суттєву роль відіграють також різні 

молекулярні форми цього ферменту. Тривалий час вважалося, що кожний 

фермент – це індивідуальна речовина білкової природи, яка каталізує певну 

біохімічну реакцію. Але багато вчених зʼясувало, що велика кількість 

ферментів знаходиться у клітинах організмів у кількох молекулярних 

формах, які мають близькі каталітичні властивості, але відрізняються 

деякими  фізико-хімічними показниками, зокрема електрофоретичною 

рухливістю. Множинні молекулярні форми ферментів (ММФФ) – це всі 

білки, які каталізують одну і ту саму реакцію і трапляються у природі в 

організмах одного виду. Термін ізоферменти застосовують лише щодо тих 

ММФФ, які виникають унаслідок генетично зумовлених відмінностей у 

первинній структурі білка, але не щодо форм, які утворилися внаслідок 

модифікації вихідної первинної структури. 

Ізоферменти відрізняються один від одного за фізичними і хімічними 

властивостями, зокрема за спорідненістю до субстрату, активністю, 
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електрофоретичною рухливістю тощо. Особливо багато ізоферментів у 

рослинних організмах. Відомо близько 50 ферментів рослин, які мають 

кілька ізоформ. До них належать каталази, пероксидази, інвертази, амілази 

тощо. 

У клітинах рослин є дві категорії ферментів. Перша – конститутивні 

ферменти, які є обов’язковими компонентами рослинної клітини; друга – 

адаптивні ферменти, синтез яких різко активується внаслідок адаптації 

рослинного організму до умов навколишнього середовища. Нітратредуктаза і 

гідроксиламінредуктаза – приклад адаптивних ферментів, їх синтез значно 

посилюється при введенні у тканини нітрату і гідроксиламіну відповідно. 

Отже, присутність у клітині ізоферментів дає можливість здійснювати 

необхідні процеси обміну речовин при зміні умов навколишнього 

середовища і забезпечувати узгодженості процесів обміну речовин і швидкій 

адаптації рослин до різних умов навколишнього середовища. 

Ферменти володіють здатністю зберігати свою каталітичну активність і 

поза організмом. Це дає змогу використовувати низку ферментів, у тому 

числі й рослинного походження, у промисловості. Наприклад, у пивоварінні 

та спиртовій промисловості використовують амілази, які пришвидшують 

реакцію розщеплення крохмалю. Пектинолітичні ферменти підвищують 

вихід соків із плодів та ягід на 15–20%. Протеїнази рослинного  походження 

можуть зберігати свою активність навіть при 90о С, тому при виробництві 

побутової хімії  їх додають у пральні порошки. До складу лікарського 

препарату “Фестал” входить геміцелюлаза, яка сприяє розщепленню 

компонентів клітинних стінок. 

 

7.3. Класифікація та номенклатура ферментів 

 

Нині відомо понад 2000 різних ферментів. Назву ферментам тривалий 

час давали часто за випадковими ознаками. Сучасна наукова класифікація 

ферментів була розроблена і рекомендована комісією щодо ферментів  

Міжнародного біохімічного союзу в 1961 році й удосконалена в 1972 році. 
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Відповідно до рекомендацій комісії усі ферменти поділяють на шість 

основних класів за типом хімічної реакції, яку каталізує фермент. 

1. Оксидоредуктази каталізують окислювально-відновні реакції. 

2. Трансферази каталізують реакції перенесення функціональних 

груп і функціональних залишків із одного субстрату до іншого. 

3. Гідролази каталізують реакції гідролітичного розщеплення 

різних складних сполук до простіших за участю води. 

4. Ліази каталізують негідролітичне розщеплення речовин з 

утворенням подвійних звʼязків або реакції приєднання груп у 

місці подвійних звʼязків. 

5. Ізомерази каталізують перетворення органічних речовин у їх 

ізомери, зумовлюючи внутрішньомолекулярні перебудови. 

6. Лігази каталізують реакції синтезу різних речовин з 

використанням енергії АТФ або інших нуклеотидтрифосфатів. 

Ці шість класів ферментів своєю чергою поділяються на підкласи, а 

останні на підпідкласи. Згідно з новою класифікацією кожен фермент має 

індивідуальний шифр, який складається із чотирьох цифр. Перша цифра 

показує, до якого класу належить фермент. Друга цифра означає підклас, 

третя – підпідклас, четверта без крапки – порядковий номер конкретного 

ферменту. 

За рекомендацією комісії кожен фермент, крім старої робочої назви, 

має раціональну (систематичну), яка складається з назви реакції, яку 

каталізує фермент, а коли реакція супроводжується перенесенням груп, то і 

хімічної назви акцептора і характерного закінчення "аза". Наприклад, шифр 

1.1.1.37. Це означає, що фермент належить до першого класу – 

оксидоредуктази, першого підкласу і першого підпідкласу і має порядковий 

номер 37. Раціональна (систематична) назва ферменту L-малат: НАД-

оксидоредуктаза, означає, що фермент діє на яблучну кислоту, а акцептором 

Гідрогену є НАД, далі вказана назва класу із закінченням "аза"– 

оксидоредуктаза. Стара робоча (тривіальна) назва ферменту – 
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малатдегідрогеназа. 
 

Контрольні запитання 

 
1. Охарактеризуйте функції та особливості ферментів рослинних організмів. 
2. Опишіть загальні властивості ферментів. 
3. Що таке кофактори? Які сполуки виконують їх роль? 
4. Яким є механізм дії ферментів? 
5. На які групи класифікують ферменти? 

 

8. Ліпіди 

Ліпіди – це хімічно неоднорідні речовини, спільною властивістю яких є 

хороша розчинність в органічних розчинниках (ефірі, ацетоні, бензині, 

бензолі, хлороформі) і нерозчинність у воді. Проте деякі ліпіди обмежено 

розчиняються в органічних розчинниках, зокрема глікозилцерамід та 

інозитолфосфорилцерамід, деякі розчинні у воді. За визначенням Кейтса 

(Kates, 1975), ліпіди – це речовини, що: 

 нерозчинні у воді; 

 розчинні в органічних розчинниках; 

 містять у молекулах вищі алкільні радикали; 

 утворюються в живих організмах. 

Під це визначення підпадає велике число речовин, у тім числі вищі 

вуглеводні, спирти, альдегіди, жирні кислоти, їх похідні, такі як гліцериди, 

воски, фосфо-, гліко- і сульфоліпіди. Відповідно до наведеного вище 

визначення, до ліпідів відносять також речовини, що зараховують зазвичай 

до інших класів сполук, наприклад, жиророзчинні вітаміни А, Е й К, їх 

похідні, каротиноїди, стерини й ефіри жирних кислот. Включення цих 

речовин до класу ліпідів цілком виправдане, оскільки вони зазвичай зв’язані 

з мембранами й утримуються разом із фосфоліпідами і нейтральними 

ліпідами в екстрактах, одержаних за допомогою розчинників, які 

використовуються для екстракції жирів. З огляду на це, у класі ліпідів 

виділяють: 
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1) групи сполук, які є похідними вищих жирних кислот, спиртів та 

альдегідів; 

2) групу пігментів, куди входять хлорофіли та каротиноїди; 

3) групу стеролів (це тритерпени – похідні сквалену). 

Деякі дослідники обмежують групу ліпідів лише жирними кислотами 

та їх похідними. 

Таке різноманіття сполук, які входять до класу ліпідів, зумовлює 

велику кількість функцій, що виконують ці речовини у рослинному 

організмі. Насамперед вони є одними із головних компонентів біологічних 

мембран, визначають їх вибіркову проникність, а також відіграють важливу 

роль в адсорбційних процесах. Як мажорні компоненти біологічних мембран, 

вони утворюють гідрофобний бар’єр, що є невід’ємним компонентом життя. 

Клітинна компартментація залежить від полярних ліпідів, що утворюють 

бішар, який запобігає вільній дифузії гідрофільних молекул між клітинними 

органоїдами та попереджує проникнення речовин у клітину й назовні. 

Поглинання сонячного світла та перетворення його в енергію хімічних 

зв’язків у процесі фотосинтезу відбувається у мембранах тилакоїдів 

хлоропластів, основними компонентами яких є білки й ліпіди. Ліпіди також є 

речовинами великого хімічного резерву вільної енергії. Жирні кислоти є 

більш відновленими органічними молекулами, ніж вуглеводи (карбогідрати), 

тому їх окиснення має вищий потенціал продукування енергії. Деякі жирні 

кислоти, такі як ліноленова та гексадекатрієнова, можуть відігравати 

важливу роль у функціонуванні шляхів передання сигналів через утворення 

жасмонатів як рослинних гормонів та вторинних месенджерів. Ліпіди також 

виконують захисну функцію, беручи участь у створенні водовідштовхуючого 

шару на поверхні рослин. Деякі речовини, що належать до ліпідів, володіють 

високою біологічною активністю (низка вітамінів та їх попередники). Багато 

похідних жирних кислот мають бактерицидні і фунгіцидні властивості й 

таким чином виконують захисну функцію. 
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Існують кілька класифікацій ліпідів. Ми наведемо лише дві з них: 

біологічна та фізико-хімічна. За біологічною класифікацією ліпіди поділяють 

на резервні та структурні. Резервні ліпіди нагромаджуються у великих 

кількостях у плодах і насінні рослин, а потім використовуються для 

енергетичних потреб організму. Структурні ліпіди не мають такої 

енергетичної цінності як резервні. Вони беруть участь у побудові біологічних 

мембран, захисних покривів рослин. 

За фізико-хімічною класифікацією рослинні ліпіди поділяють на: 

 прості ліпіди; 

 складні ліпіди; 

 оксиліпіни. 

У першу групу поряд з жирними кислотами входять сполуки, які 

містять один довгий вуглеводневий ланцюг з карбоксильною групою або їхні 

похідні, найпоширенішеми серед них є ацилгліцероли.  

Ліпіди другої групи містять кілька неполярних довгих вуглеводневих 

радикалів (у тому числі й ненасичені), представлених залишками вищих 

жирних кислот, у них можуть бути прості або складноефірні зв’язки. 

Оксиліпіни – оксидовані похідні (проміжні продукти окиснення) 

окремих полієнових жирних кислот. Були відкриті у 90-х рр. минулого 

століття і названі так, щоб підкреслити вміст у їх молекулах оксигену та 

приналежності до ліпідів. 

 

8.1. Жирні кислоти 

У рослинних організмах ідентифіковано понад 300 різних жирних 

кислот. Більшість з них називають “незвичайними”, оскільки вони 

трапляються лише в окремих видів рослин. Жирні кислоти, які у великих 

кількостях входять до складу більшості ацильних ліпідів, називають 

“головними”. Решта широко розповсюджених жирних кислот трапляються у 

значно менших кількостях і називаються “другорядними”. Майже всі вони 

мають парне число атомів Карбону – від С6 до С22 і нерозгалужений ланцюг.  
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Для означення жирних кислот була розроблена проста схема 

скороченого запису, яка ґрунтується на визначенні довжини молекули та 

кількості подвійних зв’язків. Наприклад, насичена жирна кислота, 

пальмітинова (гексаденова), позначається як 16:0. Перше число, 16, означає 

кількість атомів Карбону. Друге число, 0, означає кількість подвійних 

зв’язків. Мононенасичена 18-карбонова жирна кислота, олеїнова, означена як 

18:1. 

Головні жирні кислоти прийнято ділити за ступенем насиченості на 

три групи: 

 насичені: пальмітинова (16:0), стеаринова (18:0), арахінова (20:0), 

бегенова (22:0); 

 моноєнові (мають один подвійний звʼязок): олеїнова (18:1); 

 полієнові (мають більше одного подвійного зв’язку): лінолева 

(18:2), ліноленова (18:3). 

Головні жирні кислоти зазвичай містяться в ліпідах із усіх частин 

рослин. Головною жирною кислотою багатьох рослинних олій 

(соняшникової, кукурудзяної, соєвої) є лінолева кислота. Її вміст становить 

50–70 % від загальної кількості жирних кислот. У лляній олії найбільша 

кількість ліноленової кислоти. Олеїнової кислоти найбільше в оливковій олії. 

В інших жирах її вміст від 5 до 40 %. У пальмовій олії найбільше 

пальмітинової кислоти. Вміст стеаринової кислоти в жирах зазвичай не 

більше 10%. Винятком є баранячий жир, у якому її більше 30 %.  

Ненасичені жирні кислоти мають подвійний зв’язок у цис-положенні, а 

в поліненасичених подвійні зв’язки розділені метильними групами.  
 

Найважливіші ненасичені жирні кислоти рослинних олій 

 

СН3(СН2)7СН = СН(СН2)7СООН – олеїнова кислота 

СН3(СН2)4 (СН = СН-СН2)2 -(СН2)6СООН – лінолева кислота 

СН3-СН2- (СН = СН-СН2)3 -(СН2)6СООН – ліноленова кислота 

СН3(СН2)7СН = СН(СН2)11СООН – ерукова кислота 
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СН3(СН2)5СНОНСН2СН = СН(СН2)7СООН – рицинолева кислота 

СН3(СН2)3СН = СН-СН = СНСН = СН(СН2)7СООН – олестеаринова кислота 

СН3-(СН2)4 -(СН = СН-СН2)2 -(СН2)4 –(СН2)2СООН – арахідонова кислота 

 

У рослинних оліях ненасичених жирних кислот значно більше, ніж 

насичених, що і визначає їх рідку консистенцію. Учені розрахували, що 

олеїнова та лінолева кислоти (ненасичені) становлять більше ніж 60 % усіх 

жирних кислот рослинних олій (табл. 3).  

Усі полієнові жирні кислоти є обов’язковими компонентами 

фосфоліпідів біомембран, деякі з них є попередниками оксиліпінів. 

 

 

Таблиця 3.  

Вміст ненасичених кислот у рослинних оліях 

 

Назва 

Вміст кислоти, % до загального вмісту 

 жирних кислот 

Лінолева Ліноленова 

Соняшникова олія 59,8 — 

Маслинова олія 12,0 — 

Соєва олія 50,9 10,3 

Лляна олія 16,0 52,0 

Кукурудзяна 61,3 — 

 

Для повноцінного метаболізму в організм людини повинні надходити 

ненасичені жирні кислоти з двома та більше подвійними зв’язками. Лінолева 

та ліноленова кислоти не можуть синтезуватись у тваринному і людському 

організмі. Відсутність їх у їжі викликає симптоми недостатності. Ці кислоти 

розглядають як вітамін F. У разі нестачі цього вітаміну в їжі у людей 

спостерігається сухість шкіри, випадіння волосся, затримання росту і 

зменшення маси тіла. Такі симптоми найчастіше спостерігаються у разі 
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дотримання незбалансованої дієти. Нестача вітаміну F змінює обмін ліпідів 

та його регулювання в організмі людини. Потреба людини в незамінних 

жирних кислотах становить 10 г на добу.  

Тваринні жири при кімнатній температурі тверді, оскільки містять 

зазвичай насичені жирні кислоти. Наприклад, яловичий жир складається 

головно із гліцеридів пальмітинової і стеаринової кислот. 

 Серед рослинних жирів твердими при кімнатній температурі 

залишаються пальмова олія (температура плавлення 28о С) і олія какао-бобів 

(температура плавлення 340 С). До складу останнього входять здебільшого 

пальмітинова (35 %) і стеаринова (40 %) кислоти. Пальмова олія містить до 

50 % лауринової кислоти (12:0) і значну кількість міристинової (14:0). 
 

Таблиця 4.  

Найважливіші насичені жирні кислоти рослинних олій 

 

Назва Формула Джерело 

Капронова С6Н12О2 Пальмова олія (до 1 %) 

Каприлова С8Н16О2 Пальмова олія (до 7 %) 

Лауринова С12Н24О2 Лаврова і пальмова олії 

Пальмітинова С16Н32О2 Широко розповсюджена 

Стеаринова С18Н36О2 Широко розповсюджена 

Арахінова С20Н40О2 Арахісова олія 

 

У більшості людей насичені жирні кислоти спричинюють зростання 

рівня холестерину в крові, значно більше, ніж мононенасичені чи 

поліненасичені кислоти. Фактично рівень холестерину від насичених жирних 

кислот зростає значно більше, ніж за наявності власне холестерину в 

продуктах харчування. Таким чином важливо зменшувати вміст насичених 

жирів у харчуванні. Основним джерелом насичених жирних кислот є олії 

тропічних рослин.  
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Олії тропічних рослин широко застосовуються під час виготовлення 

сухих сніданків, печива, вершків до кави, попкорну, какао-напоїв, розчинних 

супів та шоколаду. Про це можна дізнатись з етикеток на продуктових 

товарах. Деякі виробники вживають позначку “No tropical oil” – “Без 

тропічних олій”. Проте багато таких продуктів все ж містять насичені жирні 

кислоти, оскільки вони утворюються під час гідрогенізації ненасичених 

кислот при виробництві продукту. Тому такі надписи не завжди є 

легітимними і вміст насичених жирних кислот у таких продуктах харчування 

може бути достатньо високим. 

Іванов С. Л. сформулював кліматичну теорію синтезу ліпідів, 

відповідно до якої консистенція ліпіду визначається кліматом місця 

зростання цієї олійної рослини. Рослини тропіків зазвичай дають рослинні 

олії, тверді при кімнатній температурі, оскільки містять велику кількість 

насичених жирних кислот (див. табл. 4). Такими є ліпіди кокосової пальми, 

какао тощо. Рослини, що ростуть у помірному кліматі з холодним літом, 

мають тенденцію давати олії, що при кімнатній температурі залишаються 

рідкими. Такі ліпіди льону, соняшника, коноплі та ін. Стосовно ступеня 

ненасиченості можна навести приклад олії чорної смородини, що містить 

невелику кількість (до 4 %) стеаридонової кислоти. Ця кислота складається з 

18 атомів Карбону і має 4 ненасичені зв’язки. Це одна з найбільш 

ненасичених жирних кислот наземних рослин. З іншого боку, деякі водорості 

можуть продукувати жирні кислоти, які мають 5 чи 6 подвійних зв’язків. 

Найімовірніше, плинність мембран у клітині регулюється шляхом 

зміни пропорції між насиченими і ненасиченими жирними кислотами. Саме 

тому в деяких рослин, якщо їх вирощувати при низьких температурах, 

ступінь ненасиченості жирних кислот у складі мембран зростає для того, 

щоби компенсувати зниження плинності, спричинене охолодженням. Генно-

інженерне зниження частки ненасичених жирних кислот у складі ліпідів 

тилакоїдних мембран дало можливість отримати рослини тютюну, стійкіші 

до високих температур. 
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Окрім перерахованих вище (лінолевої, ліноленової) широко 

розповсюджених кислот в оліях трапляються ще й рідкісні кислоти, які 

характерні для тієї чи іншої групи рослин. Щоправда, у цій групі вони 

містяться у великих кількостях. Такі жирні кислоти входять зазвичай до 

складу запасних ліпідів. Наприклад, олія насіння рослин із родини 

Капустяних (Brassicaceae), ріпак і гірчиця містять від 42 до 55 % ерукової 

кислоти. Це ненасичена жирна кислота, що має 22 атоми Карбону та один 

подвійний зв’язок. 
CH3 (CH2)7 CH CH (CH2)11 COOH

ерукова кислота
 

 Ця жирна кислота використовується з технічною метою. Високий вміст 

ерукової кислоти в олії ріпаку став причиною того, що раніше ця олія не 

використовувалась в їжу, оскільки ерукова кислота має гіркий смак і є 

токсичною сполукою. Проте 40 років тому одним із досягнень селекційної 

роботи стало отримання сортів ріпаку, в яких вміст ерукової кислоти є дуже 

низьким, тому ріпакову олію почали широко використовувати як продукт 

харчування. 

Олія рицини у своєму складі містить рицинолеву кислоту (її вміст 

становить близько 90 % маси олії), яка є мононенасиченою гідроксикислотою 

– містить гідроксильну групу біля дванадцятого атома Карбону. 

  

CH3 (CH2)5 CHOH CH2 CH CH (CH2)7 COOH

рицинолева кислота
 

 Використовується рицинова олія в медицині, а також як змазуючий 

матеріал, що знижує навантаження на поверхні тертя. 

В олії деяких тропічних дерев і кущів з родини Гіднокарпус містяться 

циклічні жирні кислоти – гіднокарпова і хаульмургова. Із наявністю цих 

кислот пов’язують лікувальні властивості олій вказаних рослин. Вони 

пригнічують розвиток туберкульозних бактерій, використовуються для 

лікування прокази. 
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CH CH

CH

CH2CH2

(CH2)10 COOH
CH CH

CH

CH2CH2

(CH2)12 COOH

гіднокарпова кислота хаульмугрова кислота
 

У ліпідах червоної водорості грацилярії може міститися до 50 % (від 

загальної кількості жирних кислот) арахідонової кислоти. Арахідонова 

кислота виявлена також у мохів і папоротей, але вона відсутня в насінних 

рослинах.  

Рідкі рослинні олії можна перетворити у тверді шляхом гідрогенізації. 

Для цього через олію пропускають Гідроген за наявності спеціальних 

каталізаторів. При цьому Гідроген приєднується до ненасичених жирних 

кислот у місцях подвійних зв’язків, перетворюючи їх у насичені, а рідку олію 

– в тверду. Тверді рослинні олії використовують, наприклад, як основу для 

мазей. 

Отже, властивості жирів, які входять у склад рослинних тканин, 

визначаються якісним складом жирних кислот, їх кількісним 

співвідношенням, відсотковим складом насичених і ненасичених жирних 

кислот тощо. Прогрес в області генно-інженерних технологій дає змогу 

змінити властивості рослинних жирів у потрібному напрямку. Наприклад, 

змінюючи профіль ферментної активності в клітині вченим вдалось отримати 

цінні для промисловості лаврову, стеаринову та ерукові кислоти з рослин 

ріпаку в десятки разів вищих кількостях. 

8.2. Гліцероліпіди 

Основними ліпідами рослин є гліцероліпіди, де жирні кислоти 

етерифікують похідні гліцеролу. Такі складні ефіри називають 

ацилгліцеролами. Триацилгліцероли складаються із молекули трьохатомного 

спирту гліцеролу, етерифікованої трьома жирними кислотами. 

СН2ОR1 
 | 
СНОR2 
 | 
СН2ОR3,  



 178 

де R1, R2, R3 – залишки високомолекулярних жирних кислот. 

Дигліцероли і моногліцероли (містять відповідно 2 або 1 ефірнозв’язані 

ацили) у рослинах трапляються відносно рідко. Проте, в клітинних 

мембранах основним компонентом є полярні гліцероліпіди, в яких молекула 

гліцеролу зв’язана лише з двома молекулами жирних кислот, а до третьої –

ОН групи приєднана будь-яка гідрофільна група.  

Якщо у тварин триацилгліцероли слугують здебільшого формою 

запасання енергії, то у рослин їх функція – запасання органічного Карбону в 

насінні олійних культур. 

Гліцероли, що входять до складу олій, можуть бути одно- і 

різнокислотними. Однокислотні триацилгліцероли в своєму складі містять 

залишки однієї кислоти, різнокислотні – 2 або 3. Однокислотні 

триацилгліцероли в жирах трапляються рідко, в небагатьох рослин. Так в 

оливковій олії міститься до 80 % триацилгліцеролів, у яких усі гідроксильні 

групи гліцеролу етерифіковані олеїновою кислотою, а в рициновій олії – 

рицинолевою. Більшість рослинних олій являє собою суміш різнокислотних 

триацилгліцеролів. До складу олій зазвичай входить 5–6 жирних кислот, які 

утворюють кілька десятків здебільшого різнокислотних триацилгліцеролів. 

На сьогодні відомо близько 1500 різних триацилгліцеролів. 

Триацилгліцероли є головними компонентами рослинних олій. У 

вищих рослин вони входять до складу як вегетативних, так і репродуктивних 

органів. Проте, якщо у тканинах вегетативних органів міститься незначна 

кількість цих сполук, то репродуктивні містять їх у великій кількості. 

Триацилгліцероли нагромаджуються як запасні сполуки в насінні рослин 

та/або в м’якоті плодів і, крім їх очевидної цінності для рослини, мають 

велике господарське значення (табл. 5). 

Таблиця 5.  

Вміст жирів у насінні і плодах найважливіших сільськогосподарських 

культур, % маси сухої речовини 
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Культура Вміст жиру Культура Вміст жиру 

Рицина 60 Гірчиця 29-36 

Кунжут 53 Коноплі 30 

Маслина 50 Льон 29 

Арахіс 49 Кукурудза 5 

Мак 45 Пшениця, жито 2 

Соняшник 24-38 Горох, квасоля 2 

 

Унаслідок тривалого зберігання жири і продукти, що їх містять, 

псуються – гіркнуть, набуваючи неприємного смаку і запаху. Причиною 

гіркнення може бути вплив кисню повітря, мікроорганізмів, ферментів 

(ліпази і ліпооксидази).  

Під дією ферменту ліпази відбувається розклад триацилгліцеролів і 

нагромадження вільних жирних кислот, що спричинює зниження якості олії. 

Іноді гіркнення залежить від життєдіяльності мікроорганізмів. У цьому 

випадку неприємний смак і запах олій спричинюється наявністю кетонів, що 

утворюються під час окиснення вільних жирних кислот. Проте таке кетонне 

гіркнення можливе тільки за наявності в олії жирних кислот з числом атомів 

Карбону від 6 до 12. 

Найпоширенішим є гіркнення олій під дією кисню повітря. При цьому 

кисень окиснює ненасичені жирні кислоти у місцях подвійних зв’язків із 

утворенням перекису, або атом Карбону, з’єднаний подвійним зв’язком, із 

утворенням гідроперекису. 

 

Схема утворення перекису 

R1 CH CH R2 + O2
R1 CH C R2

O O  

Схема утворення гідроперекису 

CH CH CH2 R2CH2R1 + O2 CH CH CH R2CH2R1

O OH 
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Новоутворені сполуки розкладаються та утворюють альдегіди і кетони. 

Гіркнення посилюється за дії вологи, світла і підвищеної температури. 

Оскільки без кисню гіркнення не відбувається, жири добре зберігаються у 

вакуумі. Окрім того, для запобігання окиснювальному гіркненню жирів до 

них додають антиоксиданти, зокрема вітамін Е (токоферол). 

Перекисне окиснення ліпідів спостерігається і в біологічних системах, 

проте за нормальних умов інтенсивність його є незначною. Однак цей процес 

посилюється за умов дії різних несприятливих чинників, зокрема гіпоксії, 

впливу важких металів тощо. Продукти перекисного окиснення ліпідів мають 

руйнівну дію на клітинні структури і молекули. 

Властивості рослинних олій характеризуються такими показниками – 

кислотним числом, йодним числом і числом омилення. 

Кислотне число – це кількість мг КОН, яка необхідна для нейтралізації 

вільних жирних кислот, що містяться в 1 г жиру. Це важливий показник 

якості олій. Зазвичай олії містять невелику кількість вільних жирних кислот 

(1–2%). Проте при зберіганні олій їхня кількість зростає. Це знижує харчову 

якість олій, оскільки вільні жирні кислоти надають оліям неприємного запаху 

і смаку. Багато жирних кислот є також у оліях, отриманих із недозрілого 

насіння. 

Йодне число – це кількість грамів йоду, яка зв’язується зі 100 г жиру. 

Оскільки йод приєднується у місцях подвійних зв’язків, величина йодного 

числа характеризує вміст ненасичених вільних кислот у оліях. 

CH CH + I2 CH CH

II  

Чим вище йодне число, тим рідший жир і тим менше він придатний у 

їжу, а частіше використовується для виготовлення оліфи, лаків і фарб. 

Число омилення – кількість мг КОН, яка необхідна для нейтралізації 

як вільних, так і зв’язаних з гліцеролом жирних кислот, отриманих при 
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омиленні 1 г жиру. Цей показник характеризує відносну молекулярну масу 

жирних кислот, що є у складі жиру. 

8.3. Фосфоліпіди 

Фосфоліпіди, як і триацилгліцероли, є складними ефірами гліцеролу і 

жирних кислот, крім того, вони містять залишки ортофосфатної кислоти.  

Фосфоліпіди можна поділити на гліцерофосфоліпіди і 

сфінгофосфоліпіди. 

В основі молекули гліцерофосфоліпідів (фосфогліцеролів) міститься 

фосфатидна кислота, яка є гліцеролом із гідроксильними групами, що 

етерифіковані жирними кислотами, а одна з них, у третьому положенні – 

ортофосфатною кислотою. Фосфатидна кислота (неетерифікований 

фосфоліпід) міститься у клітинних мембранах у мізерних кількостях, але 

відіграє важливу роль як вторинний месенджер у сигнальних шляхах. 

Залишок фосфатної кислоти утворює складноефірний звʼязок із 

різними угрупованнями: 

O CH

CH2

CH2

CR2

O O C

O

R1

O P

O

O

O X

–

 

Рис. 19. Загальна формула фосфогліцеролів: R1, R2 – залишки жирних 

кислот, Х – полярна група 

 

До групи гліцерофосфоліпідів включають такі групи, залежно від 

характеру азотистої основи: фосфатидилхоліни, фосфатидилетаноламіни, 

фосфатидилсерини, які містять азотисту основу холін, етаноламін або серин 

відповідно. Деякі фосфоліпіди не містять азотистої основи, місце її у 

молекулі займає гліцерол або інозитол, ці ліпіди називають 

фосфатидилінозитолами і фосфатидилгліцеролами. Усі групи 

гліцерофосфоліпідів виявлені у фотосинтезуючих тканинах рослин. 
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Особливо велике значення для рослин має фосфатидилгліцерол. Це єдиний 

фосфоліпід синьозелених водоростей, головний фосфоліпід 

фотосинтетичного апарату всіх вищих рослин (65 % від загальної кількості 

фосфоліпідів). Окрім того, хлоропласти містять фосфатидилхоліни (25 %), 

фосфатидилінозитоли (10 %) і фосфатидилетаноламіни (5 %). 

Головні фосфоліпіди мітохондрій – це фосфатидилхоліни і 

фосфатидилетаноламіни, а також в мітохондріях міститься значна кількість 

фосфатидилінозитолів. 

Відомим представником цієї групи є кардіоліпін – специфічний 

компонент внутрішньої мітохондріальної мембрани як у тварин, так і у 

рослин.  

Вміст сфінголіпідів у рослин невеликий, порівняно з тваринами. Їх 

кількість становить менше 5 % загальної кількості ліпідів рослин. Вони 

виявлені у складі мембран ендоплазматичного ретикулюму і плазмалеми. В 

плазматичній мембрані кількість сфінголіпідів може досягати 26% загальної 

маси ліпідів цієї мембрани. Сфінголіпіди є складними ефірами церамідів і 

аміноспиртів. До складу сфінголіпідів входить аміноспирт сфінгозин: 

 

CH3 (CH2)12 CH CH CH CH CH2OH

OH NH2

сфінгозин
 

N-ацильні похідні сфінгозину та жирних кислот називають церамідами.  

Оскільки сфінголіпіди містять атоми Нітрогену, вони володіють 

слаболужними властивостями. Як відомо, сфінголіпіди відіграють важливу 

роль у передачі сигналів у тварин та дріжджів. Дослідження функцій 

сфінголіпідів у рослин знаходиться на початкових етапах. За останніми 

даними сфінганін-1-фосфат діє як Ca2+-мобілізуючий месенджер, який 

вивільняється в результаті дії абсцизової кислоти (АБК). Ймовірно також, що 

продукти метаболізму сфінголіпідів залучені у сигнали програмованої 

загибелі клітин. 
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8.4. Гліколіпіди 

Гліколіпіди – сполуки, ліпідна частина яких ковалентно зв’язана з 

вуглеводною. Залишок ортофосфатної кислоти у їх молекулах відсутній. 

Гліколіпідів у рослинних організмах значно більше порівняно з 

тваринними. Наприклад, у фотосинтетичних мембранах їх майже у п’ять 

разів більше, ніж фосфоліпідів. Гліколіпіди поділяють на дві основні групи – 

галактоліпіди і сульфоліпіди. Галактоліпіди як вуглеводневий компонент 

містять галактозу. З дигліцеролом може зв’язуватись 1, 2, 3 або 4 залишки 

галактози. Із них найважливішими є β-моногалактозилдіацилгліцерол (β-

МГДГ) і дигалактозилдіацилгліцерол (ДГДГ), що містять відповідно один 

або два залишки цукру. Жирнокислотний компонент представлений головно 

ліноленовою і гексадекатрієновою кислотами. 

Галактоліпіди є найпоширенішими ліпідами у світі, беручи до уваги те, 

що вони складають половину ліпідів зелених рослин. Галактоліпіди 

становлять 40 % усіх ліпідів мембран хлоропластів. Причому β-МГДГ удвічі 

більше, ніж ДГДГ. Ріст рослин може бути обмеженим вмістом фосфатів у 

ґрунті. Ймовірно, що синтез основної маси ліпідів, до складу яких не входить 

Флуор, дав рослинам певні еволюційні переваги. 
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H OH

-моногалактозилдиацилгліцерол дигалактозилдиацилгліцерол
 

Наявність галактоліпідів у складі мембран є характерною особливістю 

рослин і ціанобактерій. Окрім тилакоїдних, вони входять до складу 
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плазматичних мембран. Проте мембрани ендоплазматичного ретикулюму і 

мітохондрій не містять галактоліпідів, а складаються головно з фосфоліпідів.  

Сульфоліпіди у рослинних організмах також є компонентами 

фотосинтетичних мембран. Але їх вміст у хлоропластах невеликий, близько 3 

% від усіх мембранних ліпідів. Вуглеводний залишок сульфоліпідів 

представлений сульфохіновозою, а жирнокислотні – головно лінолевою 

кислотою.  

O

H
H

H

OH

OH

H OH

H

CH2SO3

CH2O

CH

CH2OCOR1

OCOR2

сульфохіновозилдиацилгліцерол
 

Гліколіпіди виконують мультирегуляторну функцію у 

фотосинтезуючих мембранах. За дії несприятливих чинників оточуючого 

середовища відбуваються модифікації ліпідного складу мембран, що 

зумовлюють зміни їх фізичних властивостей, зокрема перехід із рідинно-

кристалічного до гелеподібного стану і навпаки. Деякі з них, зокрема 

сульфохіновозилдиацилгліцерол, визначають орієнтацію молекул хлорофілу 

в мембрані. Трансформація гліколіпідних компонентів є важливою 

біохімічною тест–системою для характеристики ендогенних індукторів 

стійкості рослин.  

8.5. Полярні ліпіди класу 3 

Ця група відокремлена від інших полярних ліпідів, назви яких 

відображають наявність у них залишків моносахаридів, фосфатних залишків 

тощо. Ліпіди цього класу містять метильовані залишки гомосерину або β-

аланіну. Сполуки першого типу виявлені у водоростях і грибах, другого – в 

бурих водоростях. Ці сполуки можуть бути головними ліпідами в деяких 

організмах. Проте їх функції вивчені недостатньо. 
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8.6. Оксиліпіни 

Оксиліпіни – це ацильні ліпіди, які містять у своїй молекулі атом 

Оксигену. Утворюються вони лише з деяких полієнових жирних кислот, 

існує думка, що у рослин оксиліпіни утворюються головно з α-ліноленової 

кислоти.  

Оксиліпіни, які утворились з різних жирних кислот можуть володіти 

зовсім різними біологічними властивостями. Ці ліпіди за типом дії можуть 

виконувати функції ендогормонів: проявляти активність у тих клітинах, в 

яких синтезуються. 

Жирні кислоти, попередники оксиліпінів, запасаються в організмі у 

зв’язаному вигляді – у фосфоліпідах біомембран. Вивільняються вони під 

дією ферментів – фосфоліпаз. 

До оксиліпінів належить низка різноманітних сигнальних сполук, 

широко розповсюджених як серед рослин, так і серед тварин. Проте, якщо 

функції тваринних окиліпінів вивчені достатньо добре, то про рослинні 

оксиліпіни відомостей значно менше. Ця група у рослинних організмах 

представлена великою кількістю сполук, які залучені в захисні реакції, 

оскільки регулюють каскади захисних процесів. Серед оксиліпінів є 

фунгіциди, бактерицидні сполуки, інсектициди, а також сполуки, які 

приваблюють хижих і паразитичних комах, які живляться комахами-

шкідниками. Оксиліпіни беруть участь у загоюванні ран (травматин володіє 

здатністю стимулювати поділ клітин і утворення калюсу), регулюють 

вегетативний ріст, спричинюють старіння. Проте відомості про ці важливі 

сполуки є досить фрагментарними. 

Простагландини – біологічно активні оксиліпіни, які є похідними 

простанової кислоти і відрізняються між собою положенням замісників і 

подвійних зв’язків у циклопентановому кільці та бічних ланцюгах. 

Простагландини не нагромаджуються у тканинах, а синтезуються у 

відповідь на біологічний стимул з жирних кислот, зокрема з арахідонової. 
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COOH

простанова кислота

COOH

арахідонова кислота
 

 Скелет простагландинів містить 20 атомів Карбону, від одного до трьох 

подвійних зв’язків, одну або дві гідроксильні групи, карбоксильні, а іноді 

карбонільні залишки. 

 Простагландини та їхні похідні знайдені у клітинах майже всіх ссавців. 

Поширені серед багатьох хребетних і безхребетних тварин (наприклад, 

птахів, жаб, акул, коралових поліпів). Містяться простагландини також у 

деяких  рослин,  наприклад Allium cepa, проте у дуже малих кількостях (1 

мкг/ г і менше). 

 Через високу біологічну активність простагландини іноді називають 

гормонами. Вони взаємодіють із специфічними рецепторами 

цитоплазматичних мембран, що призводить до зміни (зменшення або 

зростання) концентрації внутрішньоклітинних нуклеотидів, здатні проходити 

крізь мембрани і зв’язуватись з компонентами клітин, мають вплив на синтез 

ДНК. Деякі простагландини індукують перенесення катіонів крізь біологічні 

мембрани, змінюють фізіологічний стан клітин. 

Гексаналь (альдегід жирної кислоти з 6 атомами Карбону), гексанол 

(відновлена форма гексаналю) – леткі сполуки, які надають аромату і смаку 

багатьом фруктам і овочам. Залежно від композиції леткі оксиліпіни можуть 

створювати фруктовий, солодкий, пряний або трав’янистий запах. Ведуться 

роботи із посилення смаку і запаху томатів, у яких вміст гексанолів був би 

підвищений методами генної інженерії. Також якість оливкової олії залежить 

від вмісту гексеналів і гексенолів.  

Велика кількість сполук цієї групи синтезуються штучно, оскільки 

вони використовуються як ароматизатори в харчовій промисловості і для 

виготовлення парфумерії. 
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8.7. Стериди 

Стериди – це складні ефіри спиртів стеролів і вищих жирних кислот.  

Основу стеролів становлять чотири конденсовані карбоцикли: три 

шестичленні і один п’ятичленний.  

A B

C D1

2

3

4

5 7

6

8

9

10

11

12
13

14 15

16

17

 

Стериди за походженням поділяють на тваринні (зоостериди) і 

рослинні (фітостериди). У тваринних організмах стероїдну природу має 

холестерин і певні гормони. У рослин стериди різноманітніші. Найчастіше 

вони представлені спиртами – стеролами. У рослинах знайдено чотири 

форми стеролів. Це вільні стероли та їх похідні – ефіри стеролів, глікозиди 

стеролів та ацилглікозиди. Вміст цих речовин залежить від виду рослини та 

типу тканин. Так, вільні стероли переважають у мезокарпії фруктів, ефіри 

стеролів – в ендоспермі деяких сортів пшениці, ацилглікозиди стеролів – у 

бульбах картоплі. Близько 1 % стеролів зв’язані складноефірним зв’язком із 

жирними кислотами – пальмітиновою, олеїновою, лінолевою та ліноленовою. 

Серед вільних стеролів найпоширенішими є β-ситостерол, 

стигостерол та кампестерол. У рослин, а також у дріжджах, плісеневих 

грибах поширений ергостерол. Із нього під впливом ультрафіолетового 

опромінення утворюється кальциферол (вітамін D). У рослин виділені різні 

стероли: з соєвої олії – стигмастерол, з листків шпинату і капусти – 

спінастерол, із багатьох рослин – група ситостеролів.  
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Різні стероли відрізняються один від одного розташуванням подвійних 

зв’язків у кільцях і будовою бічних ланцюгів. Характерною особливістю 

рослинних стеролів є боковий ланцюг, що містить один або два атоми 

Карбону в положенні С-24. Стероли входять у склад клітинних мембран 

рослин, припускають, що вони беруть участь у контролі їх проникності. 

Встановлено, що основна маса стеролів рослинних клітин міститься у 

мембранах ендоплазматичного ретикулуму і мітохондрій, а їх ефіри зв’язані з 

фракцією клітинних стінок. 

Вважають, що рослинні стериди є модуляторами активності зв’язаними 

з мембранами ферментів, а деякі їх похідні здатні регулювати плинність та 

проникність рослинних мембран подібно до холестеролу в тварин. 

Припускають, що синтез і перетворення стеридів та їхніх похідних відіграє 

певну роль у регулюванні проникності мембран під час фізіологічних змін, 

подібних до старіння та дії стресорів, зокрема озону. Стероли можуть 

знижувати плинність мембран,  зокрема, беруть участь в їх адаптації до 
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високих температур. Деякі дослідники пов’язують роль стеридів із 

сигнальними реакціями рослин. Показано також, що представники цієї групи 

є активними регуляторами розвитку рослин, зокрема поділу клітин та 

експресії генів. Стигмастерол задіяний у проліферації клітин. 

 

8.8. Воски 

Воски містяться у кутикулі й утворюють тонкий шар на її поверхні. 

Восковий наліт вкриває листки, стебла і плоди, запобігаючи їх висиханню й 

ураженню мікроорганізмами. На думку деяких дослідників, суміш речовин, 

що створюють гідрофобний шар на поверхні рослин, краще називати 

поверхневими ліпідами, тому що він складається не лише з власне восків, але 

й з багатьох речовин іншої природи. Воски – це жироподібні речовини, 

тверді при кімнатній температурі. У склад восків входять естери жирних 

кислот і одноатомних високомолекулярних спиртів жирного ряду. Окрім 

того, воски містять вільні жирні кислоти і спирти, а також вуглеводні 

парафінового ряду. Вміст цих жироподібних речовин у різних рослин 

відрізняється та іноді є специфічним для тієї чи іншої рослини.  

 Поверхневі ліпіди вкривають поверхню листків рослин і створюють 

тонкий шар гідрофобних речовини, що має мікрокристалічну структуру та є 

зовнішньою частиною кутикулярної мембрани, що формує межу між 

рослиною та середовищем (див. рис. 20). 
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Рис. 20. Скануюча мікрофотографія листкової поверхні. Різна структура 

епікутикулярних восків 

Основну функцію поверхневих ліпідів убачають у захисті 

внутрішньоклітинного середовища рослин від ультрафіолетового 

опромінення, також вони обмежують вихід води і розчинів, дозволяючи 

контролювати емісію летких речовин. Цей прошарок забезпечує захист 

рослин від хвороб і комах, допомагає пристосуватись до посухи. Непроникні 

епікутикулярні компоненти ефективно знижують втрати води від 

випаровування, контролюють газообмін, суттєво обмежують втрати 

поживних і органічних речовин. Цей зовнішній шар також забезпечує 

природне мікросередовище існування для різних сапрофітних і паразитичних 

організмів, діє як бар’єр для грибних патогенів, впливає на відбиваючу або 

проникну здатність листка щодо сонячної радіації. 



 191 

Оскільки рослини покривають велику частину поверхні землі, 

видається імовірним, що воски рослин є найпоширенішими з усіх природних 

ліпідів. Діапазон типів ліпідів у восках рослин є дуже широким за природою і 

складом. 

Жирні кислоти восків як в ефірах, так і вільні, зазвичай більш 

високомолекулярні, ніж у триацилгліцеролах – С24-С36, наприклад, 

карнаубова С24Н48О2, церотинова С27Н54О2, монтанова С29Н58О2. 

Високомолекулярними є й спирти – цериловий, мірициловий (С22-С32). У 

восках може бути наявна деяка кількість альдегідів і кетонів.  

Склад восків у різних рослин різний. Наприклад, віск листків капусти 

складається головно з С29–вуглеводнів та їх похідних, що містять 

карбонільну групу =С=О. Віск виноградних ягід має ефір пальмітинової 

кислоти, церилового і мірицилового спиртів. Рослинні воски 

використовуються під час виготовлення свічок, помад, мила. Наприклад, на 

поверхні листків пальми Coripha ceriphera, що росте в Південній Америці, 

виділяється значна кількість воску – до 5 мм. Цей віск називають 

карнаубським. Він твердий і ламкий, використовується для виготовлення 

свічок. 

8.9. Суберин 

Суберин – це полімер довголанцюгових жирних кислот та їх спиртів 

(С18–С30), дикарбонових кислот (С14–С20) та фенілпропаноїдів. Між –ОН 

групами фенольних сполук та жирними кислотами утворюються ефірні 

зв’язки, такий же тип зв’язків може формуватись між жирними та 

гідроксижирними кислотами. У процесі біосинтезу суберину беруть участь 

пероксидази. 

Суберин є матриксом спеціального газо- і водонепроникного шару на 

поверхні клітинних стінок. Суберинізовані стінки клітин ендодерми кореня з 

поясками Каспарі створюють для води і розчинених речовин, які 

дифундують, непроникний бар’єр, який ізолює апопласт кори кореня від 

центрального циліндра. У багатьох С4–рослин суберин присутній на межі 
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між клітинами обкладки і клітинами мезофілу. Найбільше суберину 

міститься у корковій тканині, яка складається зазвичай із суберинізованих 

оболонок мертвих клітин (наприклад, коркові клітини перидерми). Коркова 

тканина забезпечує захист рослин від зневоднення, інфекцій, впливу високих 

температур (завдяки цій властивості деякі рослини виживають навіть після 

пожеж). 

 

8.10. Кутин 

Кутин є основним компонентом кутикули наземних органів 

рослинного організму. Суберин і кутин мають подібну полімерну структуру, 

проте у складі кутину присутні в основному гідроксижирні кислоти (С16–С18), 

зв’язані складноефірними зв’язками. Друга відмінність – відносно низький 

вміст фенілпропаноїдів і дикарбонових кислот. 

Матрикс, утворений кутином, зазвичай просочується і покривається 

зверху кутикулярними восками. 

 

8.11. Обмін ліпідів 

8.11. 1. Біосинтез жирних кислот у рослинах 

Органічний Карбон, зафіксований у формі СО2 в хлоропластах, є 

попередником не лише для цукрів та амінокислот, але й для синтезу жирних 

кислот і різноманітних вторинних метаболітів. Якщо утворення вуглеводів 

призначене найперше для експорту в інші частини рослин, синтез жирних 

кислот забезпечує головно власні потреби фотосинтезуючої клітини (виняток 

становлять насіння і плоди, які запасають олії). У рослин неможливий 

далекий транспорт жирних кислот. Проте кожна клітина рослинного 

організму містить жирні кислоти у складі мембранних ліпідів, а це означає, 

що в кожній клітині мають бути ферменти біосинтезу як ліпідів, так і жирних 

кислот. 

У рослин синтез жирних кислот de novo завжди відбувається в 

пластидах: у хлоропластах зелених клітин або в лейкопластах і хромопластах 
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в інших типах клітин. Хоча ферменти, які калізують реакції з ліпідами, 

трапляються і на ЕР, у цьому випадку відбувається лише модифікація 

жирних кислот, які раніше були синтезовані в пластидах. Ці модифікації в ЕР 

включають подовження вуглеводного ланцюга жирних кислот, за допомогою 

елонгаз, а також вставлення додаткових подвійних зв’язків десатуразами. 

Синтез насичених жирних кислот з парним числом атомів Карбону 

відбувається шляхом послідовного додавання двокарбонових залишків до 

ацильного ланцюга, який бере свій початок від ацетил-КоА.  

Цей процес біосинтезу жирної кислоти можна розділити на три фази. 

Спершу ацетил-КоА карбоксилюється з утворенням малоніл-КоА, ця реакція 

каталізується ацетил-КоА-карбоксилазою: 

CH2COSKoA + CO2 + АТФ HOOCCH2COSKoA + АДФ
ацетил-KoA малоніл-KoA

 

На другому етапі, С2-залишки, донором яких є малоніл-КоА, 

конденсуються один з одним, що призводить до виникнення жирної кислоти 

з вуглеводневим ланцюгом проміжної довжини (зазвичай, пальмітинова 

кислота). Цей багатоступінчастий процес каталізується мультиферментним 

комплексом, який називають синтетазою жирних кислот. У вищих рослин 

він складається з шести різних ферментів і білка-переносника ацильних 

залишків. Процес циклічний, на кожному етапі супроводжується 

вивільненням СО2. Для біосинтезу жирних кислот, таких як пальмітинова 

(16-карбонова жирна кислота), необхідна одна молекула ацетил-КоА та сім 

молекул малоніл-КоА, котрі послідовно приєднуються, додаючи таким 

чином два атоми Карбону до ланцюга жирної кислоти, відбувається сім 

циклів. 

На третьому етапі жирні кислоти з довгим вуглеводним ланцюгом 

синтезуються з пальмітинової кислоти шляхом видовження жирних кислот і 

десатурації. Перетворення жирних кислот відбувається за дії ферментів 

елонгаз та десатураз.  
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У вищих рослин є дві системи видовження вуглеводневого ланцюга 

жирних кислот. Одна з них видовжує карбоновий ланцюг кислоти від С16 до 

С18 (до стеаринової кислоти), інша – від С18 до С30 і більше. Обидві системи є 

мультиензимними комплексами. 

Жирнокислотні ланцюги та їх похідні є найвідновленішими 

молекулами серед знайдених у клітинах. Утворення цих молекул з їх більш 

окиснених попередників вимагає наявності потужного відновного 

потенціалу. Кожний цикл додавання двох атомів Карбону включає два 

відновні ступені. Зокрема, для утворення типових С18 жирних кислот 

витрачається 16 молекул НАДФН. В освітлених хлоропластах необхідний 

відновний потенціал забезпечується ФС І. За відсутності світла та в 

нефотосинтезуючих тканинах найімовірнішим джерелом відновленого 

НАДФН є окисний пентозофосфатний шлях.  

Перетворення насичених жирних кислот у ненасичені відбувається за 

допомогою десатуразної ферментної системи, яка вводить подвійний зв’язок 

у молекулу насиченої кислоти незалежно від довжини її карбонового 

ланцюга. Проте найчастіше субстратом десатурази є С18-стеаринова кислота, 

а продуктом – олеїнова кислота. У реакції використовується НAДФH i O2. 

Існують відмінності між десатуразними системами, у тварин і рослин. 

У тваринних клітинах ферменти вводять подвійний зв’язок між подвійним 

зв’язком, що вже існує, і карбоксильною групою, а в рослинних – між 

подвійним зв’язком, що вже є, і метильною групою. Тому в рослин олеїнова 

кислота поступово  перетворюється у лінолеву і ліноленову, а тваринні 

організми ці кислоти синтезувати не можуть і повинні отримувати їх з їжею. 

Дія ж десатурази на олеїнову кислоту в тварин призводить до утворення 

арахідонової кислоти, яка має чотири подвійні зв’язки. 

CH3
CH CH

COOH

десатурази
рослин

десатурази
тварин
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Недостатню дослідженість механізму десатурації олеїнової кислоти в 

рослин пояснюють тим, що ферменти зв’язані з мембранами 

ендоплазматичного ретикулуму, хлоропластів і сфересом, тому важко 

піддаються очищенню і виділенню. 

Ферменти десатурази локалізовані в ЕР та пластидах. Тісна взаємодія 

між ними дає змогу створити пул ацил-КоА для того, щоб забезпечити 

основні потреби рослинної клітини. Жирні кислоти з 16 та 18 атомами 

Карбону і одним ненасиченим зв’язком надходять із пластид, тоді як 

залишки з більшою довжиною (або ступенем ненасиченості) утворюються в 

ЕР. За останніми даними, утворення ненасичених жирних кислот може 

відбуватись також на плазмалемі. 

Гідроксилювання жирних кислот у рослин відбувається двома 

способами. Перший полягає в прямому приєднанні атома Оксигену до 

ненасиченого атома Карбону в жирній кислоті. У другому випадку 

відбувається гідратація подвійного зв’язку. У першому випадку Оксиген 

нової гідроксильної групи походить із молекулярного кисню, а в другому 

випадку – з води. 

8.11.2. Біосинтез триацилгліцеролів 

Триацилгліцероли містяться переважно в насінні, рідше – в мезокарпі 

плодів, таких як оливки та авокадо. У вегетативних органах ці сполуки 

зазвичай не нагромаджуються, виняток – бульби осоки папірусної (Cyperus 

esculenta). 

У плодах триацилгліцероли необхідні для приваблювання тварин, які 

розповсюджують насіння. У насінні вони слугують запасом органічного 

Карбону і при проростанні забезпечують біосинтетичні процеси. 

Триацилгліцероли як запасні речовини мають перевагу перед вуглеводами, 

оскільки співвідношення між масою і вмістом Карбону в цих ліпідах є значно 

нижчим. Окрім цього, триацилгліцероли не гідратовані (на відміну від 

крохмалю), і для зберігання такої ж кількості органічного Карбону в формі 

нейтральних ліпідів потрібно приблизно вдвічі менше біомаси, ніж при 
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зберіганні у формі крохмалю. Зниження маси насіння сприяє його 

розповсюдженню. 

Триацилгліцероли запасаються в олеосомах, які іноді називають 

ліпідними або жировими тільцями. Вони складаються із крапель олії, 

оточених моношаром полярних ліпідів. Білки, які мають загальну назву 

олеозинів, прикріплені в ліпідному моношарі на поверхні олеосоми і 

сприяють мобілізації жирних кислот із триацилгліцеролів у процесі 

проростання насіння. Олеозини можна виявити лише в олеосомах 

ендосперму, сім’ядолей або зародкових тканин насіння. Жирові тільця в 

перикарпі оливок та авокадо, в яких триацилгліцероли не використовуються 

як запасні сполуки, а слугують тільки для приваблювання тварин, не містять 

олеозинів. 

Синтез триацилгліцеролів відбувається у мембранах 

ендоплазматичного ретикулюму (ЕР). Припускають, що новосинтезовані 

триацилгліцероли нагромаджуються в ліпідному бішарі мембрани ЕР доти, 

поки олеосома не досягне остаточних розмірів. Потім оточена 

фосфоліпідним шаром олеосома відбруньковується від мембрани ЕР. 

Загальновідомим є факт, що в тваринному організмі жири дуже легко 

утворюються з вуглеводів. Це стосується і багатьох мікроорганізмів – 

дріжджі, плісневі гриби, бактерії – здатні нагромаджувати до 60% жиру на 

суху речовину. 

Дуже енергійно утворення триацилгліцеролів за рахунок вуглеводів 

вібувається в насінні й плодах, які дозрівають, утворені жири 

нагромаджуються в олеосомах. При цьому процес відбувається при достатній 

концентрації кисню, оскільки частина цукру окиснюється повністю до 

вуглекислого газу і води, а утворена при цьому енергія використовується на 

процес синтезу триацилгліцеролів. 

Олеосоми не лише нагромаджують триацилгліцероли, але й відіграють 

важливу роль у процесі їх синтезу. У мембранах олеосом є всі ферменти, 

необхідні для синтезу триацилгліцеролів. 
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Біосинтез триацилгліцеролів можна поділити на три етапи: 

1) утворення залишків жирних кислот; 

2) утворення залишку гліцеролу; 

3) приєднання жирних кислот до гліцеролу. 

Головним джерелом утворення компонентів триацилгліцеролів є 

гексози, найперше глюкоза і фруктоза, які надходять у насіння, яке дозріває, 

у вигляді сахарози із фотосинтезуючих тканин рослин. Ці моносахариди 

фосфорилюються гексокіназою і піддаються подальшим перетворенням під 

дією ферментів гліколізу в цитоплазмі клітин ендосперму або сім’ядолей. 

Утворений при цьому піруват піддається окисному декарбоксилюванню з 

утворенням ацетил-КоА, який перетворюється в низку КоА-похідних під 

впливом ферментів олеосом. 

У цитоплазмі утворюється гліцерол-3-фосфат, який надходить в 

олеосоми й ацилюється з утворенням 3-фосфатидної кислоти. Ацильні 

залишки утворюються з КоА-похідних двох жирних кислот. Їх перенесення 

до гідроксильних груп гліцерол-3-фосфату каталізується ацилтрансферазами. 

Невідомо, яка з двох гідроксильних груп ацилюється першою, але як 

проміжний продукт утворюється моноацилгліцерол-3-фосфат. Залишки 

ненасиченої жирної кислоти зазвичай приєднуються в перше положення, а 

ненасичених – у друге. Диацилгліцерол після цього перетворюється в 

триацилгліцерол шляхом перенесення ацильного залишку від КоА-похідних 

третьої жирної кислоти. 

 

8.11.3. Біосинтез фосфоліпідів 

Сьогодні припускають, що біосинтез фосфоліпідів відбувається у 

мембранах ЕР. Проте є підстави вважати, гліцерофосфоліпіди внутрішніх 

мембран мітохондрій і тилакоїдної системи хлоропластів синтезуються 

всередині цих органел. 

Як при утворенні триацилгліцеролів, вихідним продуктом біосинтезу 

гліцерофосфоліпідів є гліцерол-3-фосфат. Він утворюється із 
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транспортованої сахарози в нефотосинтезуючих клітинах або надходить 

прямо із хлоропластів у фотосинтезуючих клітинах. При утворенні 

фосфатидилхоліну і фосфатидилетаноламіну 3-фосфатидна кислота 

гідролізується до 1,2-диацилгліцеролу. При утворенні фосфатидилгліцеролу, 

фосфатидилінозитолу і фосфатидилсерину 3-фосфатидна кислота реагує з 

цитидин-5′-трифосфатом (ЦТФ) з утворенням цитидин-5′-

дифосфатдиацилгліцеролу (ЦДФ-диацилгліцерол) і неорганічного 

пірофосфату згідно з реакцією: 

 

3-фосфатидна кислота + ЦТФ → ЦДФ-диацилгліцерол + пірофосфат. 

 

Монофосфатдиацилгліцерол синтезується в результаті двох 

послідовних реакцій. У першій реакції залишок фосфатидної кислоти 

переноситься від ЦДФ-диацилгліцеролу до першої гідроксильної групи 

гліцерол-3-фосфату. У другій реакції відбувається гідроліз залишку 

ортофосфатної кислоти, який приєднаний до третьої гідроксильної групи 

гліцерол-3-фосфату. 

Фосфатидилхолін і фосфатидилетаноламін утворюються в результаті 

перенесення відповідно фосфохоліну і фосфоетаноламіну від ЦДФ-холіну і 

ЦДФ-етаноламіну на третю гідроксильну групу 1,2-диацилгліцеролу. 

 

8.11.4. Біосинтез гліколіпідів 

Моно- і дигалактозилдиацилгліцероли – це основні ліпіди 

хлоропластів. Було показано, що вони синтезуються на мембранах оболонок 

хлоропластів. Нові дані свідчать про те, що ці сполуки присутні також у 

мітохондріях, що свідчить про можливість синтезу цих гліколіпідів у 

мітохондріях. 

Диацилгліцерольний залишок галактозилдиацилгліцеролу утворюється 

із гліцерол-3-фосфату. Потім 1,2-диацилгліцерол реагує з УДФ-галактозою 

під дією галактозилтрансферази. Донором галактозних залишків під час 
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синтезу галактоліпідів є УДФ-галактоза. Перший залишок галактози 

приєднується до дигліцеролу, а другий – до β-моногалактозилдигліцеролу (β-

МГДГ). 
CHOR1

CHOR2

CH2OH

+ УДФ--галактоза

CHOR1

CHOR2

CH2O- -галактоза
+ УДФ

-МГДГ

CHOR1

CHOR2

CH2O-

+ УДФ--галактоза

CHOR1

CHOR2

CH2O--галактоза-галактоза-галактоза

дигліцерол

-МГД ДГД
 

8.11.5. Біосинтез оксиліпінів 

У рослин оксиліпіни синтезуються здебільшого за допомогою 

ліпоксигеназ. Ці ферменти належать до диоксигеназ, оскільки каталізують 

введення обох атомів молекули кисню в молекулу жирної кислоти (на 

противагу монооксигеназам, які включають лише один атом із молекули О2 в 

органічні сполуки). Ліпоксигенази представлені групою ферментів з 

диоксигеназною активністю, які як субстрат використовують поліненасичені 

жирні кислоти, такі як лінолева і ліноленова. Оксиген приєднується у місці 

подвійного зв’язку, утворюючи гідропероксидну групу (-О-О-Н), унаслідок 

чого з ліноленової кислоти утворюється гідропероксиліноленова кислота. 

Гідропероксидліаза каталізує розрив карбонового скелету 

гідропероксиліноленової кислоти з утворенням оксикислоти і гексаналю 

(альдегід жирної кислоти). Алкогольдегідрогеназа  відновлює гексаналі до 

відповідних гексанолів. 

Гексаналі відповідають за характерний аромат чорного чаю. Свіжі 

листки чаю при переробці спершу піддаються ферментації (порушується 

цілісність мембран, посилюється активність ліпоксигеназ і 

гідропероксидліаз). Потім при нагріванні гексаналі конденсуються з 
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утворенням сполук, які надають смак і аромат кінцевому продукту – чорному 

чаю. Характерний запах свіжоскошеної трави виникає завдяки виділенню 

летких оксиліпінів, що вказує на значне зростання активності ліпоксигеназ і 

гідропероксидліаз при пошкодженні тканин. Це одна із захисних реакцій 

рослин. Коли листок пошкоджується личинками комах, він приваблює 

природніх ворогів цих личинок, виділяючи летку сполуку оксиліпінової 

природи. Наприклад, ураження рослин кукурудзи або бавовнику приваблює 

їздців, які відкладають яйця в тіло личинок шкідників, що живляться 

листками. 

Уже згадуваний травматин, утворюється в результаті розпаду 

гідропероксиліноленової кислоти. Здатність стимулювати ріст калюсу, 

властива цій сполуці, спричинює заростання утвореного пошкодження. 

Гідроксипродукти жирних кислот відіграють важливу роль у захисті 

рослин від грибкової інфекції. Вони зазвичай виявляються у насінні рослин, 

стійких до грибів-патогенів. 

Ще один шлях перетворення гідроперекисів жирних кислот приводить 

до утворення фітогормонів жасмонової кислоти і метилжасмонатів.  

 

8.11.6. Біосинтез восків і кутину 

Біосинтез компонентів восків і кутину відбувається тільки в 

епідермальному шарі клітин. Ймовірно, що головною метаболічною 

активністю клітин епідермісу є біосинтез кутикули. 

Ефіри воску – головні компоненти восків кутикули – можуть 

утворюватись двома шляхами: 1) перенесення ацильного залишку від 

фосфоліпіду,   такого,   як   фосфатидилхолін,   на   спирт   жирного   ряду;   

2) перенесення ацильного залишку від КоА-похідної жирної кислоти на 

спирт жирного ряду. 

КоА-похідні жирних кислот дають початок найрізноманітнішим 

компонентам воску. Вільні жирні кислоти утворюються в результаті 

гідролітичної дії тіоестераз-КоА-похідних жирних кислот. Альдегіди 
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жирного ряду виникають у результаті дії НАД-залежної редуктази КоА-

похідних жирних кислот. Спирти жирного ряду утворюються з альдегідів 

жирного ряду під дією НАДФ-залежної редуктази альдегідів жирного ряду: 

 

R CH2 CH2 СО~SCoA
+ 2H

-KoA

+ H
R CH2 CH2 CH2OHR CH2 CH2 C

O

H

кислота альдегід спирт  

 

Вуглеводні з непарним числом атомів Карбону утворюються з вільних 

жирних кислот з парним числом атомів Карбону, які містять на один атом 

Карбону більше, під час їх декарбоксилювання. Так, С32-жирна кислота 

утворює С31-алкан. Складні ефіри восків утворюються шляхом перенесення 

залишку кислоти на спирт жирного ряду. 

Біосинтез кутину складається з двох фаз: 1) утворення мономерів, а 

саме гідроксильованих жирних кислот: С16- і С18-жирні кислоти 

гідроксилюються спершу в кінці молекули (ω-атом карбону), а потім у 

середині – С-9 або С-10; 2) включення мономерів у кутин – полімер 

етерифікованих жирних гідроксикислот. 

У фазі полімеризації залишки жирних кислот переносяться на 

гідроксильні групи в молекулі култину, яка росте. Природа цього процесу 

нагадує спосіб, за допомогою якого утворюються полісахариди. При цьому 

молекулою-донором слугує ацил-КоА, а молекулою – акцептором або 

затравкою – молекула кутину, що росте. 

 

8.11.7. Шляхи окиснення жирних кислот 

Розпад (катаболізм) ліпідів має важливе фізіологічне значення. 

Насамперед він виконує роль корегуючого фактора. Деградація забезпечує 

усунення молекул з помилковою або порушеною структурою. По-друге, 

процеси катаболізму забезпечують синтез біополімерів мономерними 

субстратами, а синтез ліпідів – ацетатом. По-третє, при залученні 
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мономерних продуктів і ацетату в процеси дихання утворюється АТФ або 

інші макроергічні сполуки. По-четверте, цей катаболізм виконує сигнальні 

функції. Нагромаджується все більше інформації про те, що деякі проміжні 

продукти деградації ліпідів володіють властивостями гормонів або 

активаторів та інгібіторів різноманітних процесів метаболізму і в кінцевому 

результаті виявляють вплив на ріст і морфогенез рослин. 

На початку проростання насіння запасні білки насіння розпадаються до 

вільних амінокислот, з яких у подальшому утворюються ферменти, необхідні 

для мобілізації запасних ліпідів. До числа цих ферментів входять ліпази, які 

каталізують гідроліз триацилгліцеролів до гліцеролу і вільних жирних 

кислот. Тобто своєрідним стартом, з якого починається деградація ліпідів, є 

ферментативні реакції гідролізу складноефірних зв’язків. Ліпази зв’язуються 

з білками-олеозинами, розташованими на поверхні олеосом.  Гліцерол, який 

утворився при гідролізі триацилгліцеролів, після фосфорилювання з 

утворенням гліцерол-3-фосфату і подальшого окиснення до 

дигідроксиацетонфосфату може далі безпосередньо брати участь у 

глюконеогенезі. Вивільнені ненасичені жирні кислоти небезпечні для 

клітини, оскільки вони відокремлюють утворення АТФ та електронний 

транспорт у хлоропластах і мітохондріях. Проте нагромадження цих сполук 

не відбувається унаслідок їх швидкої метаболізації. Можна виокремити 

чотири основні шляхи перетворення жирних кислот у рослинах. 

1) β-окиснення – головний шлях деградації насичених жирних 

кислот, основними продуктами якого є ацетил-КоА, молекули 

ФАДН2 і НАДН(Н+). У подальшому ацетил-КоА вступає в цикл 

трикарбонових кислот, а ФАДН2 і НАДН(Н+) – безпосередньо в 

дихальний ланцюг. У результаті кожного циклу β-окиснення 

ланцюг жирної кислоти вкорочується на два атоми Карбону з 

кінця карбоксильної групи. 

2) α-окиснення – катаболізм насичених жирних кислот, які 

перетворюються у вуглекислий газ і молекули відновника. При α-
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окисненні ланцюг жирної кислоти вкорочується на один атом 

Карбону. 

3) ω-окиснення – катаболізм жирних кислот, які містять 

оксигенвмісні групи. У рослинах вони часто трапляються як 

компоненти кутину і суберину. 

4) Оксигеназний шлях деградації ненасиченої лінолевої та 

ліноленової кислот. Про нього йшла мова у розділі, 

присвяченому синтезу оксиліпінів. 

 

β-окиснення 

Жирні кислоти, які відщеплюються під час гідролізу триацилгліцеролів 

під дією ліпаз, потім підлягають β-окисненню з утворенням двокарбонових 

фрагментів – ацетил-КоА. Цей процес подібний у рослин і тварин. Ферменти, 

що каталізують β-окиснення жирних кислот, зосереджені у мітохондріях усіх 

рослинних клітин. 
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За один оборот β-окиснення від жирної кислоти відокремлюється 

залишок оцтової кислоти у вигляді ацетил-КоА і утворюється по одній 

молекулі ФAДH2 та НAДH2. Останні у процесі окисненя в дихальному 

ланцюгу та спряженого з ним фосфорилювання утворюють сумарно за один 

цикл 5 молекул АТФ. Цикл повторюється до того часу, поки жирна кислота 

не вкоротиться до чотирикарбонового фрагменту – бутирил-КоА. На 
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останньому етапі бутирил-КоА розривається навпіл, тому утворюється не 

одна, а дві молекули ацетил-КоА. 

Головна різниця між цими процесами у тварин і рослин полягає в тому, 

що жирні кислоти у тварин слугують головно джерелом енергії, тоді як у 

рослин це не так. β-окиснення функціонує для того, щоб розщепити жирні 

кислоти на менші субодиниці, необхідні для перетворення мембранних 

ліпідів. 

Окрім мітохондрій, β-окиснення відбувається у гліоксисомах, які 

виявляються в клітинах насіння при проростанні. У цих клітинах жирні 

кислоти утворюються з триацилгліцеролів, потім надходять у гліоксисоми і 

піддаються β-окисненню. 

Утворений під час β-окиснення ацетил-КоА може брати участь у різних 

перетвореннях. Основний шлях його метаболізму – це повне окиснення до 

СО2 і Н2О у циклі Кребса. При цьому виділяється велика кількість енергії (12 

молекул АТФ). Частину молекул ацетил-КоА можна знову використовувати 

на синтез жирних кислот або синтез інших сполук – каротиноїдів, стероїдів, 

ефірних олій та смол. Окрім того, ацетил-КоА може йти на утворення 

вуглеводів, включаючись у ланцюг реакцій, що називається гліоксилатним 

циклом, а сам процес перетворення жирів у вуглеводи має назву 

глюконеогенез. 

α-окиснення 

Кожний оборот α-окиснення включає дві реакції. Перша реакція 

відбувається під впливом пероксидази жирних кислот і за участі 

гідрогенпероксиду. Продуктами реакції є альдегід, що містить на один атом 

Карбону менше, ніж кислота, вуглекислий газ і вода. Зазвичай α-окиснення 

відбувається у мікротільцях – пероксисомах, де в рослинній клітині 

утворюється пероксид, що необхідний у цьому процесі. Пероксид найчастіше 

утворюється під час окиснення гліколату під дією гліколатоксидази. 
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R CH2 CH2 COOH R CH2 C

O

H

+    H2O

жирна кислота альдегід

+ H2O2

 

У другій реакції відбувається окиснення альдегіду. Тут діє фермент 

альдегід-дегідрогеназа за участю НАД+ і води. 

R CH2 C

O

H

+ H2O
НАД+

НАДH
R CH2 COOH

 

Енергетично α-окиснення майже в три рази менш ефективне, ніж β-

окиснення: у першому випадку може утворюватись лише шість молекул АТФ 

на противагу 16-ти у другому. 

Фізіологічна роль α-окиснення у рослинах все ще остаточно не 

з’ясована. Припускають, що цей процес може брати участь у розщепленні 

жирних кислот з розгалуженим карбоновим ланцюгом, які не піддаються β-

окисненню. Ферменти β-окиснення обходять α-метильну групу в 

карбоновому ланцюзі жирних кислот. Після α-окиснення атом Карбону разом 

із замісником переміщується в α-положення і не заважає дії ферментів β-

окиснення. У результаті першого циклу окиснення замість ацетил-КоА 

утворюється пропіоніл-КоА. Пропіоніл-КоА має важливе значення як 

попередник β-аланіну. 

Очевидно, що α-окиснення є основним джерелом жирних кислот з 

непарним числом атомів Карбону та їх похідних. Ці сполуки входять до 

складу деяких ліпідів рослин. 

ω-окиснення 

Жирні кислоти з оксигенними компонентами (зі спиртовими, 

карбоксильними і карбонільними групами) на метильному кінці 

утворюються шляхом ω-окиснення. Початковий етап ω-окиснення являє 

собою перетворення КоА-похідної жирної ω-метилкислоти в КоА-похідну 

жирної ω-гідроксиметилкислоти. Каталізується ця реакція оксигеназою зі 
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змішаною функцією. Для дії цього ферменту необхідний молекулярний 

Оксиген, відновлений піридиннуклеотид і негемовий ферумпротеїн. 

 

8.11.8. Гліоксилатний цикл 

На відміну від тварин, які не здатні синтезувати глюкозу з ацетил-КоА, 

рослини можуть здійснювати глюконеогенез із ліпідів, оскільки в них є 

ферменти гліоксилатного циклу, який функціонує в мікротільцях – 

гліоксисомах. У насінні олійних рослин триацилгліцероли запасаються у 

сферосомах (олеосомах), які розподілені по всій цитоплазмі. У ході 

проростання насіння в цих клітинах з’являється інший тип органел, які 

називають гліоксисомами. До завершення проростання, коли проростки 

зеленіють і переходять до автотрофного живлення, гліоксисоми поступово 

зникають. 

У насінні деяких злаків, які запасають в ендоспермі крохмаль як 

основний резерв поживних речовин, також є гліоксисоми. Вони присутні в 

алейроновому шарі насіння, він є єдиною тканиною в цьому насінні, багатою 

на ліпіди. 

Гліоксилатний цикл функціонує в багатьох бактерій, водоростей і 

тканинах насіння вищих рослин при проростанні. 

У гліоксисоми надходять вільні жирні кислоти. Тут вони піддаються β-

окисненню. У цих мікротільцях наявні усі ферменти, що здійснюють таке 

перетворення. Утворюється велика кількість ацетил-КоА, який вступає у 

гліоксилатний цикл. 

Гліоксилатний цикл складається з шести реакцій. Чотири з них подібні 

з реакціями циклу трикарбонових кислот, а дві реакції специфічні для цього 

циклу і в інших процесах обміну не трапляються (див. рис. 21). 
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Рис. 21. Схема гліоксилатного циклу 

 

Дві початкові реакції гліоксилатного циклу і циклу трикарбонових 

кислот (ЦТК) повністю збігаються. Спершу ацетил-КоА конденсується з 

оксалоацетатом з утворенням цитрату під дією цитратсинтази. Потім 

цитрат ізомеризується в ізоцитрат під дією аконітази. Проміжною сполукою 

у цій реакції є цис-аконітат.  

Наступна реакція характерна лише для гліоксилатного циклу: за дії 

ферменту ізоцитратліази молекула ізоцитрату розщеплюється на сукцинат і 

гліоксилат. Сукцинат виходить з циклу і далі перетворюється у вуглеводи, а 

гліоксилат вступає у наступну реакцію циклу. 
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Гліоксилат реагує ще з однією молекулою ацетил-КоА з утворенням 

малату. Гідроліз тіоефірного зв’язку в ацетил-КоА робить цю реакцію 

необоротною. Малатсинтаза, що каталізує цю реакцію, також специфічна 

для гліоксилатного циклу, як ізоцитратліаза. В останній реакції циклу малат 

за участю малат-дегідрогенази і НАД+ окиснюється до щавлевооцтової 

кислоти (ЩОК). Ця реакція характерна і для останнього етапу ЦТК. 

 

C

COOH

O

H + CH3CO~SKoA

+H2O -KoA CH2OH

CH2

CH

COOH

OH

ЩОК

COOH

CH2

C

COOH

O

малатгліоксилат

НАД+ НАДH

 

 

Продукт гліоксилатного циклу, сукцинат, покидає гліоксисому, 

оскільки в ній немає ферментів для його подальшого перетворення, і 

переходить у мітохондрію. Тут під впливом ферментів ЦТК він 

перетворюється у ЩОК. Спершу, підлягаючи дії сукцинатдегідрогенази, 

сукцинат перетворюється у фумарат. Останній приєднує воду під впливом 

фумаратгідратази, і утворюється малат. Малатдегідрогеназа окиснює малат 

до оксалоацетату. Під час декарбоксилювання останнього за участю АТФ 
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утворюється фосфоенолпіруват (ФЕП). ФЕП входить у процес гліколізу й 

перетворюється у глюкозу шляхом зворотних реакцій. 

ФАД+ ФАДH

ЩОК

COOH

CH2

CH

COOH

OH

малат

COOH

CH2

CH2

COOH

COOH

CH

CH

COOH

COOH

CH2

C

COOH

O

CH2

C

COOH

O- P
+ H2O

НАД+ НАДH ATФ

сукцинат фумарат
фосфоенол-

піруват

- CO
2

ADФ

 

Отже, глюконеогенез у рослин починається від β-окиснення жирних 

кислот, включає гліоксилатний цикл, перетворення сукцинату і зворотний 

гліколіз. 

Раціональним є той факт, що β-окиснення жирних кислот і тісно 

зв’язаний з ним гліоксилатний цикл відбувається в гліоксисомах 

(спеціалізованих пероксисомах) насіння. У процесі фотодихання (в якому 

теж беруть участь пероксисоми) утворюються токсичні продукти: Н2О2 і 

гліоксилат. Зʼясувалося, що ці ж інтермедіати утворюються при перетворенні 

жирних кислот у сукцинат. Компартментація в пероксисомах і гліоксисомах 

не дозволяє токсичним сполукам виходити в цитозоль. β-окиснення 

відбувається  також  і в  пероксисомах  листка,  хоча  в  меншому  об’ємі.  

Тут  β-окиснення дозволяє реутилізувати жирні кислоти, які в даний момент 

не потрібні, або пошкоджені. Реутилізація ліпідів відіграє важливу роль при 

листопаді (старінні листка), коли вуглеводи синтезуються з продуктів 

деградації мембранних ліпідів у жовтіючому листку, а потім вуглеводи 

транспортуються по флоемі в стебло і далі. Під час старіння можна 

спостерігати диференціацію пероксидом листка в гліоксисоми. Гідрофобні 

амінокислоти, такі як лейцин і валін також реутилізуються в пероксисомах. 

 Фізичний розподіл гліоксилатного циклу (відбувається в гліоксисомах) 

та ЦТК (відбувається в мітохондріях) у тканинах насіння і локалізація 

ферментів β-окиснення в гліоксисомах свідчить про те, що всі жирні кислоти, 

які утворюються із запасних триацилгліцеролів, використовуються для 
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утворення вуглеводів. Головний вуглевод – сахароза. Вона транспортується 

із клітин ендосперму в клітини проростка, які розвиваються, і дає початок 

білкам, ліпідам і вуглеводам, необхідним для росту рослини. 

 

8.11.9. Розпад гліколіпідів 

Розпад галактоліпідів здійснюється за допомогою галактоліпази і 

галактозидази. Під дією галактоліпаз від гліколіпіду гідролітично 

відщеплюються залишки жирних кислот і залишається галактозилгліцерол. 

Відщеплення залишків галактози від галактоліпідів відбувається під 

впливом α- і β-галактозидаз. У результаті реакції із дигалактозилдигліцеролу 

(ДГДГ) під впливом α-галактозидази утворюється α-галактоза і β-МГДГ, з 

якого під впливом β-галактозидази утворюється дигліцерол і β-галактоза. 
CHOR1

CHOR2

CH2O--галактоза
-МГДГ

+ 2 H2O

CH2OH

CHOH

CH2O-

галактозилгліцерол

-галактоза
+ R1COOH + R2COOH

CH2OR1

CHOR2

CH2O- -галактоза-галактоза

+ H2O
-галактозидаза

ДГДГ

CH2OR1

CHOR2

CH2O--галактоза

-МГДГ

CH2OR1

CHOR2

CH2O-

-галактоза+ H2O
-галактозидаза

диацилгліцерол

CH2OR1

CHOR2

CH2OH-галактоза
-МГДГ

 

 

Контрольні запитання 

 
1. Назвіть, за якими ознаками сполуки включають до групи ліпідів?  
2. Які функції відіграють ліпіди у рослинному організмі? 
3. Опишіть склад рослинних олій. 
4. Охарактеризуйте найважливіші насичені та ненасичені жирні кислоти олій.  
5. Порівняйте жирнокислотний склад рослинних і тваринних жирів, а також олій 

рослин із тропічних областей та областей з помірним кліматом. 
6. Назвіть основні константи рослинних олій та їх значення. 
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7. Опишіть чинники та процес гіркнення олій. 
8. Вкажіть, які сполуки належать до гліколіпідів. Назвіть основних представників цієї 

групи. 
9. Дайте характеристику хімічної структури та поширення стероїдів рослин. 
10. Опишіть хімічну природу та значення восків, кутину і суберину рослин. 
11. Охарактеризуйте простгландини рослинного походження. 
12. Опишіть особливості біосинтезу і розпаду жирних кислот у рослинах. 
13. Назвіть основні типи окиснення жирних кислот. 
14. Охарактеризуйте гліоксилатний цикл. 
15. Якими шляхами відбувається синтез і розпад гліколіпідів? 
16. Дайте характеристику метаболізму восків і кутину. 

 

 

9. Органічні кислоти аліфатичного ряду 

Органічні кислоти є невід’ємним компонентом будь-якої рослинної 

тканини, хоча максимальна їх кількість нагромаджується головно в плодах. 

Кислоти більшою мірою, ніж будь-які інші компоненти, визначають 

характерний смак, властивий багатьом рослинним продуктам, зокрема 

плодам. 

Органічні кислоти аліфатичного ряду в малих кількостях наявні у 

цитоплазмі та можуть нагромаджуватись у клітинному соку як у вільному 

стані, так і у вигляді солей та ефірів.  У деяких плодах (вишні, кизилі, аличі, 

абрикосах) міститься до 2,5 % кислот, у чорній смородині – до 3,5 %, у 

лимонах – до 8 %. Для дикорослих плодових і ягідних рослин характерна 

вища кислотність, ніж для сортів культурних рослин цього виду, що 

пов’язано із захисною функцією органічних кислот і як фактора 

пристосування до мінливих умов зовнішнього середовища. Для плодів, за 

невеликим винятком, наприклад, винограду, характерне переважання вільних 

кислот над зв’язаними. Зокрема, плоди лимону містять 6,33 % вільних 

органічних кислот і 0,34 % зв’язаних; яблука – 0,6 % вільних і 0,2 % 

зв’язаних кислот. На відміну від плодів, у листках переважають зв’язані 

органічні кислоти. 

Незважаючи на те, що в плодах містяться найрізноманітніші органічні 

кислоти, зазвичай переважає одна з них. Зокрема, у яблуках виявлені 

яблучна, бурштинова, лимонна, α-кетоглутарова, щавлевооцтова, 
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піровиноградна, оцтова та інші кислоти. Але близько 70% від їх загальної 

кількості становить яблучна кислота, до 20% – лимонна, близько 7% – 

бурштинова і лише 3 % – інші кислоти (табл. 6). 

Таблиця 6. 

Вміст і склад органічних кислот в овочах, фруктах, ягодах 

Овочі, 
фрукти, ягоди 

Вміст  
кислоти, % 

рН 
клітинного 

соку 

Кислота, яка 
переважає 

Інші кислоти 

Капуста 
білокачанна 

0,1–0,3 6,2–6,8 Лимонна Яблучна 

Буряк 
цукровий 

0,5 6,3 Щавлева Лимонна, гліколева, 
яблучна 

Морква 0,01 5,8–6,8 Яблучна – 
Цибуля 
ріпчаста 

0,05–0,14 5,4–5,8 Лимонна Яблучна 

Картопля 0,1–0,3 5,8–6,6 Лимонна Яблучна, винна, 
молочна, щавлева 

Томати 0,2–1,1 4,1–4,8 Лимонна, 
яблучна 

Винна, бурштинова, 
щавлева, молочна 

Щавель 1,0–2,5 3,7–4,3 Щавлева Яблучна 
Шпинат 0,4 – Щавлева Лимонна, яблучна 
Яблука 0,2–1,7 2,7–4,2 Яблучна Лимонна 
Груші 0,1–0,6 3,4–4,8 Яблучна Лимонна 
Малина 1,0–2,0 3,0–3,5 Лимонна Яблучна, мурашина, 

саліцилова 
Журавлина 1,9–3,6 – Хінна, 

лимонна 
Яблучна, малеїнова, 

щавлева 
Апельсини 0,1–2,7 3,1–6,7 Лимонна Яблучна 
Лимони 3,8–7,7 2,1–4,8 Лимонна Яблучна 
Брусниця 1,8–2,5 – Лимонна Яблучна, саліцилова, 

бензойна, щавлева 
Виноград 0,3–2,1 2,5–4,0 Винна Яблучна, лимонна, 

саліцилова, щавлева 

 

Зазначимо, що органічні кислоти достатньо строго локалізовані по 

окремих  тканинах плодів. Зазвичай їх найбільше у м’якоті, значно менше у 

шкірці і ще менше в насінні. 

Окрім плодів, багато органічних кислот містять овочеві культури. В 

овочах переважають яблучна і лимонна кислоти. Винятком є щавель, у якому 

міститься зазвичай щавелева кислота. 

Органічні кислоти аліфатичного ряду поділяються на дві великі групи: 

леткі (переганяються з водяною парою) і нелеткі. Найважливішими серед 
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летких кислот є мурашина, оцтова і масляна. Саме леткі органічні кислоти у 

складі ефірів зумовлюють аромат багатьох плодів. Наприклад, метиловий 

ефір мурашиної кислоти і метиловий ефір масляної кислоти становлять 

значну частину летких сполук, які визначають аромат яблук. 

У процесі онтогенезу рослин змінюється кількісний і якісний склад 

органічних кислот. Встановлено, що новоутворені плоди за хімічним складом 

майже не відрізняються від зелених листків. Лише через деякий час, із 

збільшенням розмірів плодів, у них нагромаджуються вільні органічні 

кислоти і плоди набувають кислого смаку. При дозріванні плодів 

відбувається збільшення кількості зв’язаних органічних кислот, як наслідок – 

зростання рН клітинного соку, а також нагромадження цукрів. Кількість 

органічних кислот зменшується лише на останніх етапах дозрівання плодів, 

коли відбувається їх розпад у процесі дихання і для ресинтезу вуглеводів. 

Різноманітність і наявність органічних кислот у всіх рослинних 

тканинах свідчить про їх важливі функції. Ці сполуки є проміжними 

продуктами метаболізму вуглеводів, використовуються при синтезі білків, 

жирів, вуглеводів, а також речовин вторинного походження. Зокрема, 

органічні кислоти є важливими проміжними продуктами процесу дихання 

(цикл трикарбонових кислот), є компонентами гліоксилатного циклу. Щодо 

фізіологічних функцій, то саме органічним кислотам належить важлива роль 

у регулюванні рН клітинного соку та підтриманні його буферних 

властивостей. Органічні кислоти також забезпечують стійкість рослин до 

захворювань, у деяких рослинах є запасною і транспортною формою 

фотоасимілятів. 

 

9.1. Характеристика основних органічних кислот 

Мурашина кислота – монокарбонова кислота з різким запахом. 

Знайдена в малині, яблуках, насінні квасолі, в кропиві, в хвої у вільному 

стані або у складі ефірів (у яблуках міститься метиловий ефір мурашиної 
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кислоти). У клітинному соці волосків кропиви міститься вільна мурашина 

кислота, потрапляння її у шкіру спричинює опіки. 

У рослинах мурашина кислота синтезується з гліколевої кислоти. 

Негативно заряджений іон мурашиної кислоти – форміат, утворюючи 

активну сполуку з тетрагідрофолієвою кислотою, бере участь у біосинтезі 

пуринових нуклеотидів, а також в утворенні формілметіонін-тРНК, яка 

індукує синтез поліпептидних лацюгів. 

 Оцтова кислота – монокарбонова кислота, поширена в плодах, 

рослинному соку і насінні. Її багато, наприклад, у яблуках, а в зерні пшениці 

та кукурудзи вона становить до 85% від загального вмісту органічних кислот. 

 Активна форма оцтової кислоти – ацетил-КоА – утворюється в 

результаті окисного декарбоксилювання піровиноградної кислоти і при 

окисненні жирних кислот. Ацетил-КоА відіграє важливу роль в обміні 

речовин живих організмів, бере участь у біосинтезі жирних кислот, глюкози 

тощо. 

 Пропіонова кислота трапляється у рослинах у малих кількостях, 

утворюється під час β-окиснення жирних кислот з непарним числом атомів 

Карбону.  

HCOOH CH3 COOH CH2 COOHCH3

мурашина
кислота

оцтова
кислота

пропіонова
 кислота

 

 

Масляна кислота трапляється в рослинах також дуже рідко і в малих 

кількостях як у вільному стані, так і у вигляді ефірів. Вільна масляна кислота 

володіє сильним і неприємним запахом (запах несвіжого вершкового масла). 

Масляна кислота утворюється при масляно-кислому бродінні. Найчастіше 

виявляють її похідні: β-гідроксимасляну, β-гідрокси-α-кетомасляну та її 

ізомер – ізомасляну кислоти тощо. 
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Використовується у парфумерній і кондитерській промисловості у 

вигляді складних ефірів. Наприклад, метиловий ефір масляної кислоти має 

запах яблук, етиловий – ананасів.  

C COOHCHCH3

OOH

-гідрокси--кетомасляна
кислота

CH2 COOHCH2CH3

масляна
кислота

CH2 COOHCHCH3

OH

-гідроксимасляна
кислота

CH COOH

CH3

CH3

ізомасляна
кислота

 

 

Молочна кислота – монокарбонова оксикислота. Виявлена в багатьох 

рослин, але в значних кількостях – у листках малини. Часто нагромаджується 

у рослинах при анаеробному диханні, особливо під час молочнокислого 

бродіння у молочних продуктах, у тісті, під час 

заквашування овочів. Молочна кислота 

утворюється у разі відновлення пірувату.  

Гліоксилева (гліоксалева) кислота – 

найпростіша альдегідокислота, знаходиться у 

рослинах у невеликих кількостях, але бере участь у важливих метаболічних 

процесах: у фотодиханні, в гліоксилатному циклі. Знайдена у різних плодах і 

проростках, у пшениці, картоплі та інших рослинах. Із гліоксилевої кислоти 

під час переамінування утворюється гліцин. 

Піровиноградна кислота знайдена у багатьох рослинах: цибулі, горосі, 

проростках ячменю, але в них вона не нагромаджується, а бере участь у 

багатьох процесах обміну. Ця кислота утворюється при дисиміляції 

вуглеводів у гліколізі і зв’язує обмін вуглеводів з обміном білків та ліпідів. З 

пірувату утворюються амінокислота аланін і ацетил-КоА. Окрім того, вона є 

джерелом молочної і щавлевооцтової кислот.  

гліоксилева кислота

C

COOH

O

H
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Щавлева кислота (НООС-СООН) широко розповсюджена у рослинах 

як у вільному стані, так і у вигляді солей. Особливо часто в клітинному соку 

рослин нагромаджується щавлевокислий кальцій, який випадає у вигляді 

кристалів. Їх можна побачити в стеблах і листках сукулентів, бегонії, щавлю. 

Багато щавлевої кислоти виділяють у культуральне середовище плісневі 

гриби. Щавлева кислота токсична для тварин і, крім того, перешкоджає 

засвоєнню кальцію з корму. В окремих видів рослин щавлева кислота 

утворює солі з алкалоїдами. 

Щавлева кислота утворюється в рослинному організмі кількома 

шляхами, зокрема в результаті послідовного окиснення оцтової кислоти в 

гліколеву, гліоксилеву, а потім у щавлеву; можливий також гідролітичний 

розпад щавлевооцтової кислоти. Утворення щавлевої кислоти тісно зв’язане з 

реакціями циклу трикарбонових кислот. 

Щавлевооцтова кислота – дикарбонова кетокислота, трапляється у 

багатьох рослинах. Солі щавлевооцтової кислоти – оксалоацетати – проміжні 

продукти обміну речовин, які зв’язують між собою перетворення вуглеводів і 

амінокислот. Утворюється щавлевооцтова кислота при окисненні 

аспарагінової кислоти й аспарагіну, карбоксилюванні пірувату. 
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Бурштинова кислота – дикарбонова кислота, яка у невеликих 

кількостях утворюється при спиртовому бродінні. Виявлена в плодах 

червоної смородини, черешні, аґрусу, винограду, в 

яблуках і недозрілих вишнях. Солі бурштинової 

кислоти – сукцинати – проміжні продукти циклу 

трикарбонових кислот і  гліоксилатного циклу. Багатий 

енергією тіоефір бурштинової кислоти і коензиму А – 

сукцинілкоензим А – бере участь у синтезі метіоніну, 

порфіринів тощо.  

α-кетоглутарова кислота – дикарбонова α-кетокислота. У багатьох 

рослинах виявлена α-кетоглутарова кислота і низка її похідних, наприклад, 

метиленокси-α-кетоглутарова кислота. Як і бурштинова кислота, є важливим 

проміжним продуктом циклу Кребса, де 

утворюється при окислювальному 

декарбоксилюванні ізолимонної кислоти. До її 

синтезу також приводять реакції 

переамінування і дезамінування глутамінової кислоти. Солі α-кетоглутарової 

кислоти – кетоглутарати – проміжні продукти, які зв’язують обмін Нітрогену 

з перетворенням жирів і вуглеводів. У бульбочкових бактерій також може 

відбуватись включення аміаку в α-кетоглутарову кислоту з утворенням 

глютамінової кислоти. 

Яблучна (оксибурштинова) кислота – дикарбонова оксикислота, 

широко розповсюджена у рослин, особливо в плодах – 

горобина, барбарис, кизил, яблука, а також у томатах. 

Особливо багато яблучної кислоти в плодах барбарису (до 

6 %), у листках тютюну (6,5 %), у м’ясистих органах 

сукулентів (8–16 %). Немає її у плодах цитрусових і 

журавлини. Ця кислота є в насінні злаків і бобових, а також 
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у листках цих рослин. Вона володіє приємним смаком і спраговтамовуючими 

властивостями, використовується під час виготовлення безалкогольних 

напоїв і кондитерських виробів. 

В обміні речовин бере участь у вигляді солей – малатів, які 

утворюються у циклі трикарбонових кислот, гліоксилатному циклі і при 

глюконеогенезі. Біосинтез малатів відбувається різними шляхами: вихідними 

продуктами можуть бути як ацетат, так і тріозофосфати. У результаті 

ферментативних реакцій малат може перетворюватись в оксалоацетат, 

фумарат, піруват. 

Винна (дезоксибурштинова) кислота трапляється зазвичай у рослин 

південних широт. Її багато у плодах винограду. В інших 

рослин її або мало, або зовсім немає. У разі виготовлення і 

витримки виноградних вин утворюються відходи у вигляді 

осаду. Це винний камінь, який являє собою монокалієву 

сіль винної кислоти – кремортартрат. Винну кислоту і 

винний камінь використовують під час виготовлення 

фруктових вод, хімічних розпушувачів тіста, в медицині. Калій-натрієва сіль 

винної кислоти (сегнетова сіль) використовується у радіотехнічній 

промисловості і під час кількісного визначення цукрів. 

Лимонна кислота – трикарбонова кислота, розповсюджена у 

рослинах. У рослинах південних широт її вміст значно 

вищий, ніж у північних. У плодах смородини, малини, 

чорниці, суниці лимонна кислота переважає над яблучною. 

Особливо багато її у плодах цитрусових (до 9%), у листках 

тютюну (7–8%).  

В обміні речовин бере участь у вигляді солей – 

цитратів, які утворюються шляхом конденсації 

ацетилкоензиму А та оксалоацетату в циклі трикарбонових кислот і 

гліоксилатному циклі. 
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У промислових масштабах лимонну кислоту отримують із культури 

плісеневого гриба Aspergillus niger. Лимонна кислота використовується у 

харчовій промисловості, а її натрієва сіль – як консервант крові. 

 

9.2. Обмін органічних кислот 

Сьогодні відомо, що органічні кислоти утворюються у процесі дихання 

рослин і є продуктами неповного окиснення цукрів. Встановлено, що 

джерелом утворення органічних кислот у вищих рослин є цукри. Водночас, 

органічні кислоти – вихідний матеріал для синтезу найрізноманітніших 

сполук – вуглеводів, амінокислот, жирів. Окрім цього, у рослинах окремі 

органічні кислоти можуть легко взаємоперетворюватись. Наприклад, при 

висушуванні листків тютюну вміст у них яблучної кислоти значно 

зменшується, а лимонної зростає. 

У сукулентів відбуваються суттєві зміни органічних кислот протягом 

доби. Такі яскраві зміни відбуваються, наприклад, у каланхое. Уранці листя 

цієї рослини містять найбільшу кількість органічних кислот, про що свідчить 

їх кислий смак; у полудень вміст органічних кислот різко знижується і 

листки втрачають смак; а ввечері стають гіркими. Ці зміни у вмісті кислот 

залежать від фотосинтетичної діяльності листків і тому тісно зв’язані зі 

змінами у вмісті вуглеводів, найперше крохмалю. Зменшення вмісту 

органічних кислот у рослині супроводжується нагромадженням крохмалю і 

навпаки, що свідчить про єдність їх метаболізму. 

Нагромадження в рослинах тої чи іншої кислоти тісно пов’язане зі всім 

комплексом перетворення органічних кислот під час їхнього розвитку, з 

типом обміну речовин і його залежністю від умов навколишнього 

середовища. Різницю у вмісті окремих органічних кислот у певній рослині 

треба розглядати як наслідок різниці швидкостей ферментативних реакцій, 

що лежать в основі утворення і перетворення комплексу органічних кислот. 
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В утворенні і перетворенні низки органічних кислот у рослинах 

важливу роль відіграють ферментативні реакції циклу ди- і трикарбонових 

кислот (циклу Кребса). 

Цикл Кребса однаково функціонує у рослинних і тваринних організмів. 

За його відкриття у 1953 році англійському вченому Кребсу було присуджено 

Нобелівську премію у галузі фізіологї та медицини. 

В аеробних умовах піруват, який утворюється у результаті гліколізу, 

дифундує із цитоплазми в матрикс мітохондрій і повністю окиснюється до 

СО2 з утворенням великої кількості АТФ. Для транспорту пірувату у 

внутрішній мембрані є специфічний транслокатор, який здійснює 

електронейтральний обмін пірувату на ОН-. Безпосередньо у циклі 

окиснюється не сам піруват, а його похідна – ацетил-КоА. Більшість 

ферментів циклу трикарбонових кислот функціонує в матриксі мітохондрій. 

Окиснення пірувату включає дві стадії: 1) окисне декарбоксилювання 

пірувату до ацетил-КоА і 2) окиснення залишку ацетил-КоА в циклі Кребса. 

На першому етапі піруват декарбоксилюється піруватдегідрогеназою з 

утворенням ацетату і НАДН (див. рис. 22). 
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Рис. 22. Цикл ди- і трикарбонових кислот (цикл Кребса) 

 

Піруватдегідрогеназа існує у вигляді комплексу кількох ферментів, які 

каталізують процес окисного декарбоксилювання піровиноградної кислоти у 

три етапи: 1) декарбоксилювання; 2) окиснення і 3) утворення ацетил-КоА. 

На останньому етапі ацетат взаємодіє із сульфурвмісним коензимом А (КоА), 

у результаті чого утворюється макроергічна сполука ацетил-КоА. Після 

цього ацетил-КоА вступає у цикл Кребса й окиснюється в ньому з 

утворенням двох молекул СО2. Цікаво, що за відкриття ролі коензиму А в 

біоенергетиці клітини Ф. Ліпману було присуджено Нобелівську премію у 

галузі фізіологї та медицини, яку вручали одночасно з премією Г. Кребсу за 

цикл ди- і трикарбонових кислот у 1953 році. 
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У циклі Кребса під дією фермента цитратсинтази із ацетил-КоА і 

щавлевооцтової кислоти утворюється трикарбонова кислота – лимонна. 

Потім цитрат ізомеризується в ізоцитрат за участю ферменту аконітази. Після 

цього ізоцитрат двічі піддається окисному декарбоксилюванню, в результаті 

чого утворюються дві молекули НАДН, дві молекули СО2 і 4-карбонова 

сполука сукциніл-КоА. Зазначимо, що окисне декарбоксилювання 2-

оксоглутарової кислоти здійснюється 2-оксоглутаратдегідрогеназним 

мультиферментним комплексом, подібним до піруватдегідрогеназного. 

Оскільки сукциніл-КоА є високоенергетичним тіоефіром, при його 

перетворенні в сукцинат (бурштинову кислоту) відбувається субстратне 

фосфорилювання АДФ в АТФ, що каталізується сукциніл-КоА-синтетазою. 

У тваринних організмів на цьому етапі відбувається утворення ГТФ. 

Потім бурштинова кислота окиснюється до фумарової, коферментом 

якої є ФАД. Сукцинатдегідрогеназа, мембрано-зв’язаний фермент циклу 

Кребса, входить до складу комплексу ІІ електрон-транспортного ланцюга 

мітохондрій. Потім до фумарової кислоти під дією фумарази приєднується 

вода й утворюється яблучна кислота (малат), яка окиснюється малат-

дегідрогеназою до щавлевооцтової кислоти (оксалоацетат) з утворенням 

НАДН. Оксалоацетат знову взаємодіє з ацетил-КоА і, таким чином, цикл 

замикається. 

Отже, у результаті послідовного окиснення пірувату в мітохондріях 

відбувається запасання енергії у формі відновлених коферментів дегідрогеназ 

– чотирьох молекул НАДН і однієї молекули ФАДН2. Крім цього, 

синтезується також одна молекула АТФ. 

Цикл Кребса є кінцевим етапом окиснення не лише вуглеводів, але й 

інших органічних сполук – білків, ліпідів, деяких сполук вторинного 

походження. Низка проміжних продуктів гліколізу і циклу Кребса 

включається у велику кількість метаболітичних шляхів, пов’язаних з 

процесами синтезу широкого спектру органічних сполук. 
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Встановлено, що щавлевооцтова кислота, яка утворюється в циклі 

Кребса, гальмує швидкість окиснення яблучної і бурштинової кислот. Як 

тільки плоди досягають певного ступеня зрілості, зʼявляються нові ферментні 

системи, не пов’язані з циклом Кребса, що перетворюють щавлеоцтову 

кислоту в аспарагінову. При цьому зростає окиснення яблучної кислоти як у 

процесі дихання, так і в результаті декарбоксилювання, при якому 

відбувається її розпад до СО2 й оцтового альдегіду. З утворенням 

ацетальдегіду пов’язують виникнення певних функціональних порушень, 

таких як, так звану, “засмагу яблук” і коричневу плямистість цитрусових. 

Побуріння тканин яблук може бути також наслідком нагромадження 

деяких кетокислот – α-кетоглутарової, щавлевооцтової, піровиноградної. 

Надлишкове нагромадження цих кислот у деяких сортів яблук відбувається 

значно швидше при низькій температурі зберігання і є однією з причин 

низькотемпературного захворювання плодів. 

Причиною цього є утворення ацетальдегіду в плодах у значних 

кількостях. Цей продукт вступає у хімічну взаємодію з відновленими 

нікотинаміддинуклеотидами, незворотньо блокуючи метиленову групу в 

нікотинамідному кільці. Як наслідок, порушується ланцюг окисно-відновних 

процесів, у тканинах нагромаджуються окиснені продукти – кетокислоти, 

темнозабарвлені продукти окиснення фенольних сполук та ін. Це, своєю 

чергою, спричинює побуріння тканин, характерне для багатьох фізіологічних 

захворювань. 

На біосинтез органічних кислот у рослинних тканинах важливий вплив 

мають умови навколишнього середовища. Підвищення вмісту в повітрі СО2 

сприяє синтезу цих сполук. З цим пов’язана і добова динаміка їх утворення: 

уночі вміст органічних кислот вищий, ніж удень. Помітно позначається на 

біосинтезі й температура: при знижених показниках біосинтез органічних 

кислот відбувається активніше, тоді як при температурі +25 – 30оС він 

пригнічений. Це, безумовно, є причиною того, що плоди рослин тропічного і 

субтропічного поясів дуже часто солодкі, а помірних широт – кислуваті. 
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Оскільки органічні кислоти є продуктами неповного окиснення вуглеводів, 

при підвищеній доступності кисню їх утворюється більше. 
 

Контрольні запитання 

 
1. Опишіть монокарбонові органічні кислоти та їх поширення у рослинному світі. 
2. Дайте характеристику дикарбонових органічних кислот, назвіть основних 

представників цієї групи та їхні функції в організмі рослин.  
3. Назвіть представників трикарбонових органічних кислот, опишіть їх роль у 

метаболізмі рослин. 
4. Які з рослинних органічних кислот мають промислове значення? 
5. Опишіть роль органічних кислот у рослинах. 
6. Назвіть причини зміни вмісту органічних кислот у рослинному організмі. 
7. Якими є шляхи утворення мурашиної та оцтової кислот? 
8. Попередником яких сполук виступає ацетил-Со-А? 
9. Опишіть основні етапи циклу Кребса. 
10. Які органічні кислоти синтезуються у циклі трикарбонових кислот? 
11. Охарактеризуйте вплив зовнішніх факторів на біосинтез органічних кислот. 

 

10. Вітаміни 

 Вітаміни – порівняно низькомолекулярні органічні сполуки різної 

хімічної будови, які є життєво необхідними компонентами обміну речовин. 

Більшість вітамінів є активними групами двокомпонентних ферментів, а 

деякі виконують специфічні функції, не повʼязані з каталітичною активністю. 

Вітаміни синтезуються головно в рослинах і в невеликих кількостях 

необхідні для забезпечення нормальної життєдіяльності людини і тварини. 

 Вітаміни були відкриті в 1880 році російським ученим М. І. Луніним, а 

в 1911 році польський учений К. Функ назвав ці речовини вітамінами. Їх 

назва походить від латинського слова “vita” – життя. При порушенні 

нормального постачання організму людини або тварини вітамінами, 

розвивається захворювання, що називається авітамінозом. Природні 

сполуки, які перетворюються в організмі людини або тварин у вітаміни, 

називаються провітамінами.  

 На відміну від основних поживних речовин, вітаміни необхідні у 

значно менших кількостях. Багато вітамінів виконують коферментну 

функцію. Структура кожного вітаміну унікальна, її характеризує наявність 

спряжених зв’язків з електронноакцепторними або електроннодонорними 
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властивостями. Як приклад можна навести нікотинамідні коферменти, які 

утворюються з нікотинової кислоти, флавінові нуклеотиди, які є 

кофакторами цілої групи ферментів – оксидоредуктаз, що синтезуються із 

рибофлавіну (вітаміну В2). Крім каталітичних, вітамінам властиві й інші не 

менш важливі біологічні функції. Відома антиоксидантна роль таких сполук 

як аскорбінова кислота, вітамінів А і Е. Деякі вітаміни виконують 

регуляторні функції, зокрема, беруть участь у регулюванні проникності 

мембран, проходження крізь них катіонів. 

  Рослинні організми володіють унікальними властивостями у біосинтезі 

різних органічних сполук. Використовуючи енергію сонця і елементи 

неорганічної природи, вони створюють велику кількість сполук, у тому числі 

й вітаміни. Утворені в рослинних тканинах, вони мають винятково важливе 

значення і для самої рослини. Спостерігається певна ритмічність у їх 

біосинтезі і витратах на потреби рослини. Відомо, що без деяких вітамінів не 

можуть нормально розвиватись корені рослин, неможливе проростання 

насіння. Як і в організмі тварин, у рослин вітаміни виконують каталітичну 

функцію. Деякі з них беруть активну участь у функціонуванні важливих 

біологічних процесів рослинного організму. Так фотосинтез неможливий без 

участі філохінону (вітаміну К1), каротиноїдів. 

 Нині відомо близько 30 вітамінів, вивчено їх властивості і характер 

фізіологічної дії та здійснено хімічний синтез деяких вітамінних препаратів. 

Класифікація вітамінів ґрунтується на хімічній будові і фізико-хімічних 

властивостях. Вітаміни позначають буквами латинського алфавіту або вони 

мають назви, що ґрунтуються на хімічній будові. Залежно від розчинності усі 

вітаміни поділяють на дві групи: вітаміни, які розчиняються у жирах 

(жиророзчинні), і вітаміни, які розчиняються у воді (водорозчинні). 
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10.1. Жиророзчинні вітаміни 

 За хімічною будовою жиророзчинні вітаміни А, Е, К є похідними 

ізопрену і складаються з циклічної частини та довгого розгалуженого 

вуглеводневого радикала. 

 Жиророзчинні вітаміни добре взаємодіють із гідрофобними 

розчинниками. Більшість цих вітамінів є компонентами біомембран, у складі 

яких вони виконують специфічні функції, зокрема біоантиоксидантів. 

Ретиноли (вітаміни групи А) – це похідні каротиноїдів, які широко 

розповсюджені в рослинах. 

 Відомо два головних вітаміна групи А – ретинол (А1) і дегідроретинол 

(А2). Вітаміни групи А відіграють досить важливу біологічну роль. Вони 

беруть активну участь у засвоєнні і синтезу білків, нуклеїнових кислот. 

CH CH C CH CH CH C CH CH2OH

CH3 CH3
CH3CH3

CH3
вітамін А1  

 При нестачі вітаміну А порушується обмін ліпідів і процеси 

регулювання проникності клітинних мембран. Специфічною ознакою нестачі 

вітаміну А є захворювання очей “куряча сліпота”. 

 Каротиноїди знаходяться практично в усіх органах і тканинах рослин і 

виконують важливі біохімічні функції. Вони відіграють важливе значення у 

процесах фотосинтезу, розмноження, окислювально-відновних реакціях. 

Проте лише деякі з них можуть проявляти А-вітамінну активність. В 

організмі тварин під дією фермента каротинази з каротиноїдів утворюється 

вітамін А. Найціннішим для людини і тварин є β-каротин, з однієї молекули 

якого утворюється дві молекули вітаміну А1. 

Добова потреба вітаміну А для людини становить близько 2 мг (або 3–4 

мг каротину). Найважливішим джерелом вітаміну А в харчуванні людини є 

листова зелень (салат, шпинат, зелена цибуля), морква, томати, а також 

вершкове масло, яєчний жовток, риб’ячий жир. Вітамін А в чистому вигляді 

легко руйнується при окисненні і відновленні (особливо під час нагрівання). 
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В організмах тварин і людини вітамін А підтримує нормальний стан 

епітеліальних тканин, які формують шкіру, слизові оболонки рота тощо. 

Вітамін А також необхідний для дозрівання сперматозоїдів і яйцеклітин. Ця 

функція аналогічна такій у рослин, в яких лише при достатній кількості 

каротиноїдів здійснюється нормальне проростання пилку і запліднення. 

Головна роль каротиноїдів, а в їх числі й каротинів, для рослинного 

організму тісно пов’язана з фотосинтезом. У складі фотосинтетичного 

апарату каротиноїди виконують дві важливі функції. Одна з них полягає у 

додатковому поглинанні світлової енергії, що сприяє підвищенню 

ефективності роботи фотосинтетичного апарату. Друга має захисний 

характер. Беручи від хлорофілу надлишок енергії, каротиноїди запобігають 

його фотоокисненню, а також вони інактивують небезпечний для клітини 

синглетний Оксиген, який утворюється у процесі фотосинтезу. Крім того, 

каротиноїди беруть участь у фототаксичних рухах одноклітинних 

джгутикових і верхівок пагонів вищих рослин. 

Вітаміни групи D (D1, D2, D3, D4, D5) (кальциферол) – 

високомолекулярні сполуки спиртового характеру з класу стеролів, зокрема 

ергостероли, з яких при опромінюванні їх ультрафіолетовими променями 

утворюються вітаміни групи D. Отже, стероли є провітамінами вітамінів 

групи D. Найбільш поширеним є вітамін D2 (С28Н44О). 

CH2

OH

CH3

CH3

CH3 CH3

CH3

вітамін D2 (ергокальциферол)
 

Стероли або стерини – поліциклічні сполуки класу стероїдів. До цього 

класу належать також речовини, які відіграють важливу роль у житті тварин і 

рослин – гормони, жовчні кислоти, стероїдні глікозиди, алкалоїди і сапоніни. 

За будовою – це циклічні спирти, похідні циклопентанопергідрофенантрену. 
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Вітаміни групи D трапляються тільки в тваринних організмах, а в 

рослинах містяться лише їх провітаміни – ергостирол і холестерол. 

Недостатній вміст вітаміну D у харчових продуктах і кормах худоби 

зумовлює захворювання, яке називається рахітом. При перших симптомах 

нестачі вітаміну D знижується вміст Флуору в крові, а потім і вміст Кальцію. 

Вітамін D позитивно впливає на синтез кальційзв’язуючого білка, посилює 

процеси окислювального фосфорилювання. 

Середньодобова потреба людини у вітаміні D – 0,02 мг. Вміст вітаміну 

D у деяких харчових продуктах у мкг на 100 г: жир із печінки тріски – 100; 

печінка тварин – 0,3 – 1,0; масло вершкове – 0,5 – 2,0; молоко – 0,02 – 0,1; 

яєчний жовток – 4,0 – 12. 

Вітамін Е (токофероли) являють собою декілька різновидностей 

токоферолу: α, β, γ. Найпоширенішим є α-токоферол. 

O

OH

CH3

CH3

CH3

CH3
CH3 CH3

CH3

CH3

-токоферол
 

При нестачі вітаміну Е у тварин порушується білковий, ліпідний і 

вуглеводний обмін. З огляду на це у піддослідних щурів спостерігається 

розсмоктування зародка і припинення вагітності, знижується їх здатність до 

розмноження. 

Токофероли широко розповсюджені в рослинах. Вони беруть участь в 

окиснювально-відновних процесах. Особливо багато їх у зелених частинах, а 

також в олії, яка міститься у зародках насіння рослин.  

Токофероли затримують окиснення рослинних жирів, вітаміну А та 

низки інших біологічно важливих для організму речовин, тобто діють як 

антиоксиданти. Вітамін Е є важливим внутрішньоклітинним агентом, 

найсильнішим із природних антиоксидантів, насамперед ліпідів. Реагуючи з 

перекисними радикалами ліпідів і окислюючись, токофероли обривають 



 229 

ланцюги окиснення. Функціонуючи як структурний компонент біологічних 

мембран і утворюючи своїм вуглеводневим радикалом молекулярні 

комплекси з ненасиченими жирними кислотами, вітамін Е стабілізує 

мембрани (захищаючи їх від окиснення). У дихальному ланцюзі токофероли 

переносять Гідроген із цитохрому b на цитохром с. Для усіх відомих 

токоферолів характерна їхня здатність до зворотнього окиснення і 

відновлення. 

Вважають, що добова потреба людини у вітаміні Е становить 10–15 мг. 

Вміст вітаміну Е в мг на 100 г становить: зерно пшениці – 1; зерно вівса – 2; 

зерно ячменю – 4; петрушка – 5; горох – 6; салат – 13; зародок пшениці – 30; 

олія із зародка пшениці – 300; молоко, м’ясо, яйця – 0,04 – 0,2. 

Вітамін К (філохінони) є похідними 2-метил-1,4-нафтохінону та 

ізопрену. 
O

O

CH3

CH2 CH C CH2 CH2 CH2 CH CH2 H

CH3 CH3

3

вітамін К1

 

Відомо кілька вітамінів групи К (К1, К2, К3, К4, К5, К6). Вони мають 

подібну структуру і їх об’єднує назва філохінони. Найактивнішим із цієї 

групи є вітамін К1. 

При  нестачі вітамінів групи К порушується зсідання крові і можуть 

виникати навіть самовільні кровотечі. Це пояснюється тим, що вітамін К бере 

участь у синтезі білка протромбіну, який зумовлює зсідання крові, а також 

позитивно впливає на ендотеліальні оболонки кровоносних судин. У 

рослинах філохінони беруть участь в окислювально–відновних процесах, 

зокрема, окислювальному фосфорилюванні, фотосинтетичному 

фосфорилюванні. Синтез філохінонів відбувається в зелених частинах 

рослин. 
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Вміст вітамінів групи К в зелених частинах рослин становить, у мг на 

100 г сухої маси: листя бобових – 10-20, а в олії сої – до 100. 

Вітамін F. Деякі ненасичені жирні кислоти не можуть синтезуватися в 

організмах людини і тварини, їх назвали вітаміном F. 

До цих ненасичених кислот належать лінолева, ліноленова і 

арахідонова. Вони пришвидшують окиснення  в організмах тварин насичених 

жирних кислот. При нестачі ненасичених жирних кислот спостерігається 

сухість шкіри, екземи, випадання волосся. Крім того, ці кислоти запобігають 

атеросклерозу, що зумовлено їх позитивним впливом на видалення із 

організму холестерину. Добова потреба людини в них становить 4-10 г. 

Ненасичені жирні кислоти містяться зазвичай у рослинних жирах. 

 

10.2. Водорозчинні вітаміни 

Вітамін В1 (тіамін). Молекула тіаміну складається із залишків двох 

компонентів – похідного піримідину і похідного тіазолу: 

N

NH CH2 N
+

S

NH2

CH3
CH2 CH2OH

вітамін В1 (тіамін)
 

Тіамін утворюється тільки в рослинах і деяких мікроорганізмах. Цей 

вітамін виконує важливу роль в обміні речовин у рослинах і тварин. 

Вітамін В1 у вигляді тіамінпірофосфату виконує роль коферменту 

карбоксилаз та дегідрогеназ. Обидва ці ферменти функціонують у циклі 

трикарбонових кислот. Карбоксилаза каталізує реакції декарбоксилювання 

піровиноградної та інших α-кетокислот з наступним розпадом їх до ацетил-

КоА і СО2. У складі фермента транскетолази пентозофосфатного шляху В1 

бере участь у перенесенні активних альдегідних груп, окислюючи глюкозу. 

Утворені лише в цих біохімічних реакціях, пентози йдуть на синтез ДНК і 

РНК. В організмі тварин тіамін необхідний для нормального передання 
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електричних нервових сигналів, окрім того, є дані про його антиоксидантні 

та імуностимулюючі властивості. 

Нестача вітаміну В1 призводить до нагромадження в організмі людини 

продуктів вуглеводного обміну,  зокрема піровиноградної кислоти, унаслідок 

чого виникає захворювання – поліневрит. Воно характеризується 

порушенням діяльності центральної і периферичної нервової системи, що 

призводить до паралічу. 

Добова потреба людини у тіаміні  – 2–3 мг. Вміст тіаміну в рослинах 

змінюється залежно від умов вирощування та живлення. На нагромадження 

вітаміну В1 у рослинах впливає живлення Нітрогеном, Флуором, Калієм і 

Сульфуром. 

Середній вміст тіаміну в харчових продуктах рослинного походження 

становить в мг на 100 г: жито – 0,5; пшениця – 0,5; хліб пшеничний – 0,1; 

хліб житній – 0,3; пшеничні висівки – 1,0–1,5; картопля – 0,1; капуста – 0,06; 

ягоди, фрукти – 0,02–0,06. 

Вітамін В2 (рибофлавін) За хімічною будовою це азотиста основа (6,7- 

диметилізоалоксазин), яка з’єднана із залишком п’ятикарбонового спирту 

рибіту: 

N

N
NH

N O

O

CH3

CH3

CH2 (CHOH)3 CH2OH

рибофлавін
 

Головна роль рибофлавіну в організмі полягає в тому, що він є 

складовою частиною ферментних систем у вигляді флавінмононуклеотиду 

(ФМН) і флавіндинуклеотиду (ФАД). За участю флавінових ферментів 

відбувається окиснення амінокислот, органічних кислот та інших сполук, а 

також перенесення Гідрогену від відновних динуклеотидів НАДН та 

НАДФН на цитохромну систему. 
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Нестача вітаміну В2 у людини призводить до затримки росту, запалення 

шкіри – дерматитів, випадіння волосся, захворювання очей. 

Вітамін В2 синтезується тільки в рослинах і деяких мікроорганізмах. 

Суттєвий вплив на вміст вітаміну В2 у рослинах має живлення рослин, 

зокрема Нітрогеном. Добова потреба для людини вітаміну В2 становить 2–4 

мг. 

Середній вміст вітаміну В2 у різних продуктах, мг на 100 мг:  мʼясо – 

0,15– 0,20;   печінка волова – 1,6;  риба – 0,4;  молоко – 0,1–0,2;   овочі – 

0,03–0,10;  пшениця – 0,20;  пшеничні висівки – 0,5;  дріжджі  сухі пивні – 

4,0. 

Вітамін В3 (пантотенова кислота) міститься у всіх тваринних, 

рослинних і мікробних організмах (з грец. пантотен – скрізь). Проте вітамін 

В3 синтезується лише рослинами і мікроорганізмами, у тому числі і 

мікрофлорою кишківника ссавців. Остання умова пояснює те, що дефіцит 

цього вітаміну в людини спостерігається дуже рідко. 

OH CH2 C CH C N CH2 CH2

CH3

CH3

OH O

CH3

COOH

-аланін

вітамін В3 (пантотенова кислота)
 

З хімічної точки зору пантотенова кислота нестійка сполука – під дією 

кислот і основ легко гідролізується по місцю пептидного зв’язку до β-аланіну 

і пантолактону. 

Пантотенова кислота входить до складу ключового в багатьох 

біохімічних процесах коензиму А, який каталізує реакції перенесення 

ацетильних фрагментів. 

Добова потреба пантотенової кислоти для людини становить – 10–20 

мг. Уміст пантотенової кислоти у деяких продуктах  в мг на 100 г: пшениця – 

1; горох –2; пшеничні висівки – 2,5; дріжджі – 5–16. 

Вітамін В5 (РР)(нікотинова кислота). Властивості вітаміну РР мають 
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нікотинова кислота та її амід: 

N

COOH

нікотинова кислота

N

NH2

O

нікотинамід
 

Біологічна роль нікотинової кислоти полягає в тому, що вона формує 

активний центр нікотинамідних коферментів, які входять до складу окисно-

відновних ферментів, що каталізують окиснення субстратів вуглеводної, 

ліпідної, амінокислотної природи й інших метаболічних шляхів. 

Коферментними формами вітаміну є коферменти дегідрогеназ: 

нікотинамідаденіндинуклеотид (НАД+) та нікотинамідаденіндинуклеотид-

фосфат (НАДФ+). Відомо більше 200 ферментів, які каталізують реакції за 

допомогою НАД+ або НАДФ+. 

Нікотинова кислота і її амід широко розповсюджені в тваринних і 

рослинних об’єктах. Найбагатші нікотиновою кислотою дріжджі, висівки, 

зародки пшениці, субпродукти. Добова потреба людини у вітаміні РР і 5–25 

мг. 

Вітамін В6 (піридоксин) охоплює три споріднені сполуки: піридоксин, 

піридоксаль і піридоксамін, які в біологічних системах легко 

перетворюються одне в одного. Усі є похідними піридину. Активною 

формою вітаміну є піридоксальфосфат або його аміноформа – 

піридоксамінфосфат. У тканинах і органах вітамін В6  здебільшого перебуває 

у вигляді піридоксальфосфату. 

Цей вітамін відіграє важливу роль у процесах обміну речовин, особливо 

в  обміні Нітрогену. 
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NCH3

OH

CH2OH

CH2OH

NCH3

OH

HO

CH2OH

NCH3

OH

CH2NH2

CH2OH

піридоксол
(піридоксин)

піридоксаль піридоксамін

 

У вигляді піридоксальфосфату він входить до складу активних груп 

ферментів, які каталізують реакції переамінування і декарбоксилювання 

амінокислот, рацемації оптично активних амінокислот, а також 

десульфування, дезамінування і перетворення окремих амінокислот. 

Вітамін В6 синтезується у рослинах і деяких мікроорганізмах. Добова 

потреба вітаміну В6 для людини – 2–4 мг. 

Нестача піридоксину призводить до порушення обміну білків і ліпідів, 

що призводить до зміни функціонування нервової системи і дерматитів. 

Уміст піридоксину в різних продуктах, мг на 100 г: м’ясо – 0,5–0,7; 

пшениця – 0,4–0,5; висівки пшеничні – 1,5–2,0; картопля – 0,2; морква – 0,1; 

молоко – 0,1; дріжджі – 2,5–5,5. 

Вітамін В15 (пангамова кислота) за хімічною будовою являє собою 

складний ефір α-глюконової кислоти та диметилгліцину. Вітамін В15 бере 

участь у синтезі метіоніну, холіну, стеридів, гормонів. Синтезується  у 

рослинах і мікроорганізмах. 

Препарати цього вітаміну використовують для лікування хвороби 

печінки, а також серцево-судинних і ревматичних захворювань. 
COOH

CH2 O

OHH

OH H

H OH

H OH

C CH2 N

CH3

CH3

O

вітамін В15 (пангамова кислота)
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Добова потреба в цьому вітаміні становить 2 мг. Найбільше вітаміну 

В15 міститься в насінні рослин та дріжджах. 

Вітамін С (аскорбінова кислота). За хімічною природою вітамін С є 

похідною α-гулонової кислоти. Аскорбінова кислота може перетворюватися з 

відновленої форми в окиснену і навпаки. 

C

C

C

C

C

CH2OH

OH

OH

H

HOH

O

O

L-аскорбінова 
кислота

C

C

C

C

C

CH2OH

O

O

H

HOH

O

O

L-дегідроаскорбінова 
кислота

+2Н+

-2Н+

 

Аскорбінова кислота – біла кристалічна речовина, яка легко руйнується 

при нагріванні, особливо в лужному середовищі за наявності кисню і 

важких металів. 

При нестачі вітаміну С в організмі людини виникає захворювання 

цинга. Симптомами цинги є загальна кволість, зниження апетиту, шлунково-

кишковий розлад. Потім виникають болі в суглобах і м’язах, послаблюються 

функції серцево-судинної системи, виникають кровотечі. 

Аскорбінова кислота разом з глутатіоном і флавінами підтримує на 

належному рівні окиснювально-відновні реакції в організмах, регулює 

мінеральний обмін, зміцнює імунітет. Організм людини не здатний 

синтезувати вітамін С і повинен отримувати його з харчами. Добова доза 

вітаміну С для людини становить 50–100 мг. Основним джерелом вітаміну С 

є продукти рослинного походження.  

У рослинах аскорбінова кислота утворюється із вуглеводів, зокрема з 

глюкози і галактози. Нагромадження аскорбінової кислоти в рослинах 

залежить від умов вирощування. Більше нагромаджується вітаміну С у 

рослинах у північних районах, на легких за гранулометричним складом 

ґрунтах. Значний вплив на вміст аскорбінової кислоти мають добрива.  
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Фосфорно-калійні добрива підвищують вміст вітаміну С, а 

нітрогенвмісні – знижують. 

Вітамін Р – ця назва об’єднує комплекс сполук біофлавоноїдів, які в 

будові мають флавонове ядро, зв’язане з глікозидною групою. До них 

належить катехіни, антоціани, флавонони, флавоноли. 

Серед флавонів найбільшу Р-вітамінну активність мають гесперидин і 

рутин. Рутин використовують як лікарський препарат вітаміну Р, він містить 

дисахарид рутинозу. 

O

O

OOH

OH

C12H21O9

OH

OHрутин
 

Гесперидин – це глікозид, побудований із залишків рамнози 

Продукт 
Вміст  аскорбінової кислоти, 

мг/100г  продукту 

Капуста білокачанна 30-40 

Кріп 135 

Цибуля зелена 16,5-33 

Картопля молода 20-40 

Перець болгарський 100-400 

Плоди шипшини 2000-4500 

Лимон 55 

Яблука 5-40 

Смородина чорна 100-400 

Смородина червона 8-16 

Хвоя сосни 150-250 

Горіхи грецькі до 3000 

Печінка і селезінка 20-50 

М’ясо 0,9 

Молоко 0,7-2,6 
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(моносахарид, який містить метильну групу СН3), β-глюкози і 

метоксифлавонону – гесперидину. 

Вітамін Р бере участь у перенесенні атомів Гідрогену та електронів в 

окисно-відновних реакціях. Дія вітаміну Р в обміні речовин тісно повʼязана з 

вітаміном С. 

При нестачі у харчах вітаміну Р підвищується ламкість кровоносних 

судин, спостерігаються крововиливи. Для попередження розвитку 

авітамінозу людина повинна отримувати щодобово більше 50 мг вітаміну Р. 

Середній вміст вітаміну Р у плодах і овочах в мг на 100 г становить: 

капуста – 40; буряки – 50; морква – 70; вишня – 280; журавлина – 300; чорна 

смородина – 1000. 

Інозит у рослинах є попередником фітину, необхідний для людини і 

деяких тварин. Серед ізомерів інозиту біологічну активність має  міоінозит: 

OH

H

OH

H

OH

H

OH

OH

H

H OH

H

інозит
 

Зелені рослини синтезують цей вітамін. Міоінозит може приєднувати 

шість молекул фосфорної кислоти й утворювати інозитфосфорну кислоту. 

Кальцієва-магнієва сіль цієї кислоти має назву фітин, який є основною 

запасною флуорвмісною речовиною, що нагромаджується в насінні. 

При нестачі інозиту в тварин спостерігається припинення росту і 

випадання шерсті, у людини – ураження шкіри і нігтів, випадіння волосся. 

Добова потреба людини в інозиті близько 1 г. У насінні рослин вміст його 

становить 1–3 %. 

Біотин (вітамін Н) – це гетероциклічна монокарбонова кислота, яка 

має тіофенолове кільце, до якого приєднана сечовина, а боковим ланцюгом є 

валеріанова кислота. 
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CH CH

CH2 C
S

NH
C

NH

O

NH2

(CH2)4 C

OH

O

біотин
 

Біотин бере участь у реакціях карбоксилювання, синтезу пуринових 

основ, які входять до нуклеїнових кислот. Він відіграє важливу роль у 

карбоксилюванні коферменту А з утворенням малоніл-КоА. У цих реакціях 

біотин виконує роль коферменту відповідних ферментів. 

Ситезується біотин у рослинах і деяких мікроорганізмах. При нестачі 

біотину в харчових продуктах спостерігається ураження шкіри і випадіння 

волосся. Добова потреба людини в біотині становить близько 10 мкг і в 

харчових продуктах він міститься у достатній кількості. 

Фолієва кислота була вперше виділена з листків рослин і звідси 

одержала свою назву. Фолати є похідними конденсованих піримідо-(4,5)-

піранозинових циклічних систем (інша назва – птеридини). 

CH CH

C C

CH CH

NHC CH2 C N C C

CCH N

N C

N

OH

NH2

O

NHCH(CH2)2HOOC

COOH

фолієва кислота
 

Важлива роль фолієвої кислоти полягає в тому, що вона 

перетворюється у тетрагідрофолієву кислоту. Остання є коферментом 

відповідних ферментів, які каталізують біосинтез нуклеотидів, реакції 

перенесення залишків формальдегіду, залишків метильних і оксиметильних 

груп, реакції взаємних перетворень амінокислот серину, гістидину і 

метіоніну. 

Фолієва кислота синтезується в рослинах і деяких мікроорганізмах. 
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Добова потреба людини у цьому вітаміні – 0,2–0,5мг. При нестачі фолієвої 

кислоти в харчових продуктах і кормах у людини і тварин розвиваються різні 

форми анемії. Вміст фолієвої кислоти в деяких рослинах, мг на 100 г: зерно 

злаків – 0,1–0,2: насіння бобових – 0,3–0,4; листові овочі – 0,6–2,0. 

Найбільший вміст фолієвої  кислоти у ягодах суниці. У рослинах більша 

частина фолієвої кислоти знаходиться у формі кон’югатів з фолієвою 

кислотою. 

Вітамін U (S – метилметіонін) є похідною амінокислоти метіоніну: 
COOHCHCH2CH2

S CH3
NH2

вітамін U
 

Вітамін U вперше був отриманий із листя білокачанної капусти. В 

організмі людини не синтезується. Цей вітамін є донором метильних груп, 

бере участь в обмінних процесах шлунку і кишківника, позитивно діє при 

лікуванні виразки шлунку. 

Вітамін U міститься в капусті, томатах, спаржі, зелені петрушки та 

іншій листяній городині. Добова доза для людини при лікуванні виразки – 

250-300 мг.  
 

Контрольні запитання 

 
1. На які групи класифікують вітаміни? 
2. Опишіть будову та властивості вітамінів групи В. 
3. Яка роль вітаміну РР в окисно-відновних реакціях. 
4. Назвіть, у яких продуктах рослинного походження найбільше вітаміну С, А, В, U. 
5. Яке значення інозиту та біотину в метаболізмі рослин? 

 

11. Речовини вторинного метаболізму 

Як вже було зазначено, рослини здатні синтезувати велику кількість 

різноманітних речовин. Окрім первинних метаболітів – вуглеводів, 

амінокислот, жирних кислот, цитохромів, – рослини містять велику кількість 

сполук, які не беруть участі в основному клітинному обміні. Ці речовини 

прийнято називати речовинами вторинного метаболізму. Вони не беруть 



 240 

участі в первинному метаболізмі, тобто в таких процесах, як дихання, 

фотосинтез, синтез білків, вуглеводів, нуклеїнових кислот і ліпідів. Ці 

сполуки не мають власних шляхів синтезу і для свого утворення 

використовують основні метаболічні шляхи рослин. Їх біосинтез 

відбувається на відгалуженнях метаболічних шляхів білків, вуглеводів, 

ліпідів. Учені вважають, що у рослин на відгалуженнях і закінченнях таких 

шляхів функціонує широкий спектр ферментів, що і дає змогу рослинним 

організмам синтезувати різноманітні речовини. 

Речовини вторинного метаболізму властиві не всім рослинам або 

більшості їх видів. Дуже часто певний вторинний метаболіт трапляється 

лише у рослин однієї родини або навіть одного виду.  

Зазвичай речовини вторинного походження синтезуються в менших 

кількостях, ніж речовини основного метаболізму і необхідні не стільки для 

клітин, в яких синтезуються, скільки для усього організму. Критерії, за якими 

процес може бути зачислений до вторинного метаболізму, дуже умовні. 

Низка речовин вторинного походження (фітол, каротиноїди, ароматичні 

амінокислоти, фітогормони, стероїди тощо) беруть безпосередню участь в 

основному обміні речовин рослинного організму. 

Незважаючи на те, що були виявлені тисячі речовин вторинного 

походження, тривалий час їх значення для фізіології рослинного організму 

залишалось  нез’ясованим.  Сьогодні  відомо більше  45 000  речовин 

вторинного метаболізму. Встановлено, що 15–25% генів рослинного 

організму відповідають саме за вторинний метаболізм рослин. Вторинні 

метаболіти розглядаються як один із основних елементів взаємодії рослин зі 

середовищем. 

Найважливішою функцією речовин вторинного походження є захист 

рослини від травоїдних тварин і фітопатогенів. Як рослини сформували таку 

систему захисту? Припускають, що за деяких мутацій могли виникати 

сполуки, токсичні для травоїдних тварин і патогенів. Якщо ці мутації 

передавались по спадковості і не шкодили основному метаболізму 
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рослинного організму, їх поява надавала перевагу у виживанні (порівняно з 

іншими рослинами) і закріплювалась у наступних поколіннях. 

Зауважимо, що поява токсичних речовин для травоїдних тварин, грибів 

і бактерій призводила до того, що такі рослини ставали неїстивними й для 

людини. У культурних видів рослин здатність до утворення ряду вторинних 

сполук часто втрачена у процесі селекції, що позбавляє їх природної системи 

захисту від травоїдних і патогенів. Тому для захисту культурних рослин 

використовується екзогенне оброблення хімічними препаратами, токсичними 

зазвичай лише для певної групи шкідників або патогенів. Дуже часто 

основою для таких препаратів слугують вторинні сполуки природного 

походження. 

Спроби створити стійкіші сорти за допомогою схрещування з 

дикоростучими формами не завжди приводять до успішного результату. 

Наприклад, один із нових виведених сортів картоплі з підвищеною стійкістю 

до комах-паразитів виявився не придатним для вживання у їжу внаслідок 

підвищеного вмісту токсичного алкалоїду соланіну, тому сорт довелось зняти 

з виробництва. Десятикратне підвищення вмісту кумарину псоралену в 

нового стійкого сорту селери, який культивується в США, є причиною 

розвитку серйозних пошкоджень шкіри у людей, які її збирають. Ці приклади 

вказують на те, що використання природніх механізмів захисту для 

підвищення стійкості культурних рослин до дії патогенів також небезпечне. 

Деякі небезпечні для людини вторинні метаболіти (наприклад, 

ціаногенні глікозиди), білкові сполуки, такі як лектини, інгібітори амілаз і 

протеїназ, розкладаються при підвищеній температурі (при смаженні або 

варінні). Проте більшість рослинних метаболітів не можна нейтралізувати 

таким способом. У підвищених концентраціях багато вторинних метаболітів 

стають канцерогенними. Встановлено, що в розвинутих країнах близько 99 % 

усіх канцерогенних сполук, що потрапляють в організм людини, є 

природніми вторинними метаболітами рослинного походження, які 
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регулярно вживаються в їжу. Щоправда, організм людини володіє значною 

стійкістю до дії цих шкідливих сполук. 

Речовини вторинного метаболізму прийнято ділити на кілька основних 

груп – терпени, феноли, глікозиди й алкалоїди. 

Терпени є похідними ізопрену й утворюються з ацетил-КоА і 

мевалонової кислоти, або з основних продуктів гліколізу – 3-

фосфогліцеринової кислоти та/або пірувату. Фенольні сполуки є 

ароматичними сполуками й утворюються через шикімову кислоту і 

фенілаланін. Нітрогенвмісні вторинні речовини, такі, як алкалоїди, 

синтезуються головно з деяких амінокислот. 

 

11.1. Терпени 

11.1.1. Класифікація терпенів 

Терпени або терпеноїди становлять найбільший клас речовин 

вторинного метаболізму (більше 25 000), зазвичай нерозчинних у воді. 

Терпенами називаються вуглеводні, які належать до аліфатичного або 

циклічного ряду і мають у своїй молекулі зазвичай десять атомів Карбону, із 

загальною формулою (С10Н16)n. Усі терпени розділяють на такі групи: 

1) аліфатичні терпени, що характеризуються наявністю трьох подвійних 

зв’язків; 

2) циклічні терпени, які можуть містити в молекулі один, два або три 

цикли. 

Аліфатичні терпени тісно зв’язані взаємними переходами із 

циклічними терпенами. В основі будови усіх терпенів лежить молекула 

ізопрену – 5-карбонової сполуки, тому іноді їх називають ізопреноїдами. 

 

ізопрен

CH2 C

CH3

CH CH2
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 Терпени класифікують залежно від кількості залишків ізопрену в 

молекулі. Розрізняють монотерпени (побудовані на основі двох молекул 

ізопрену і містять 10 атомів Карбону), сесквітерпени (С15-сполуки), 

дитерпени (складаються з 20 атомів Карбону), тритерпени і стероїди (С30-

сполуки), тетратерпени (складаються з 8 молекул ізопрену) і політерпени 

(кількість атомів Карбону більше 40). 

 Функції деяких терпенів у рослинних організмах добре вивчені, їх 

можна віднести швидше до сполук первинного, а не вторинного метаболізму. 

Наприклад, фітогормони абсцизова кислота і гібереліни є відповідно сескві- 

та дитерпенами, важливий компонент рослинних мембран ситостерол 

належить до тритерпенів (С30-сполук), а каротиноїди є похідними терпенів. 

Проте більшість терпенів рослин є вторинними метаболітами і беруть участь 

у захисті рослин. Терпени токсичні й слугують репелентами для великої 

кількості комах і тварин-фітофагів. Моно- і дитерпени, а також їх похідні 

утворюють ефірні олії, які володіють бактерицидними властивостями. 

 Проте деякі фітофаги пристосувались до харчування рослинами з 

високим вмістом низки вторинних сполук. У ході еволюції ці тварини 

виробили механізми детоксикації деяких речовин вторинного обміну, що 

дозволяє їм харчуватись певними рослинами без шкоди для себе і дає 

перевагу порівняно з іншими видами. Деякі комахи, які харчуються 

рослинами, що містять токсичні сполуки, стають неїстівними, наприклад, для 

птахів. Так, метелик монарх Asclepias spp., який має своєрідне забарвлення, 

без шкоди для себе здатний нагромаджувати токсичні для птахів стероїди – 

карденоліди, які містяться у рослинах родини Euphorbiaceae. 

Гемітерпени. Єдиним представником цієї групи, що міститься у 

рослинах у вільному стані, щоправда в невеликих кількостях, є газ ізопрен. 

Удень при температурі середовища 30-40о С багато деревних рослин (дуб, 

платан, верба, тополя) виділяють газоподібний ізопрен. При таких 

підвищених температурах листки дуба можуть виділяти у вигляді ізопрену до 

5 % від усього асимільованого в результаті фотосинтезу Карбону. Вважають, 
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що функції ізопрену полягають у захисті фотосинтетичного апарату від дії 

підвищених температур, а також від перевідновлення, тобто надлишку 

НАДФН. У рослинних тканинах виявлені також гемітерпени, зв’язані з 

нетерпеновими компонентами, які володіють цитокініновою активністю. 

Монотерпени широко розповсюджені у вищих рослинах. Часто вони 

містяться в особливих секреторних залозах як важливі компоненти ефірних 

олій, оскільки мають сильний аромат. Монотерпени виконують “екологічні 

функції” – захищають рослини від пошкоджень фітопатогенами (наприклад, 

пінен), інші, навпаки, приваблюють комах-запилювачів (ліналоол). 

Сесквітерпени – найбільша група серед відомих терпенів (відомо 

понад 2000 представнків). Дуже поширені в рослинних організмах. 

Зустрічаються у вигляді спиртів, кетонів, альдегідів, складних ефірів, але 

найчастіше у вигляді лактонів. Відомі нелеткі сесквітерпени, а також леткі, 

які поруч з монотерпенами є важливими компонентами ефірних олій рослин. 

 Ефірні олії – багатокомпонентні суміші летких органічних сполук, що 

утворюються в рослинах і зумовлюють їхній запах. Вони синтезуються і 

виділяються в особливих екзогенних і ендогенних утворах рослин. Перші з 

них розвиваються з епідермальної тканини, до них належать залозисті 

волоски. Ендогенні утворення розвиваються у паренхімній тканині, до них 

належать секреторні клітини, вмістища, секреторні канальці і ходи. 

Ефірні олії володіють певним ароматом, який і зумовлює запах рослин. 

Їх широко застосовують у парфумерній, фармацевтичній і миловарній 

промисловостях, у косметології, в харчовій промисловості під час 

виготовлення цукерок і різноманітних напоїв. 

 До ефірних олій входять вуглеводні, спирти, прості й складні ефіри, 

альдегіди, кетони, кислоти аліфатичного ряду і циклічні сполуки. Циклічні 

сполуки поділяються на гідроциклічні, до яких належать терпени та їх 

похідні, та сполуки ароматичного ряду. В ефірних оліях переважають 

вуглеводні, але найціннішою складовою частиною є оксигенвмісні сполуки, 

особливо спирти та ефіри, які мають приємний запах. 
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 Це прозорі, безбарвні або злегка жовтуваті рідини. Деякі з них мають 

синій колір, викликаний наявністю азулену (олії ромашки, полину, деревію), 

інші зеленкуваті (олія бергамоту), червоні (кминова олія). Реакція їх зазвичай 

кисла або нейтральна. Багато ефірних олій під час охолодження застигають у 

кристалічну масу, наприклад м’ятна, анісова, камфорна. На відміну від 

жирних олій, на папері ці речовини не залишають масних плям. 

Найпоширенішими способами одержання ефірних олій є перегонка з 

водяною парою, екстракція, пресування. 

 Класифікація ефірних олій ґрунтується на основі цінних складових 

частин (рис. 23). 

 

Ефірні олії, які містять

монотерпеноїди сесквітерпеноїди ароматичні сполуки
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Рис. 23. Класифікація ефірних олій 

 

Серед типових представників аліфатичних монотерпенів треба назвати 

мірцен, що міститься у низці ефірних олій, зокрема від 30 до 50 % мірцену 

міститься в ефірній олії хмелю. 

мірцен

CH2CHC

CH3

CH3

CH2 C

CH2

CH CH2
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Найважливішими і найпоширенішими представниками оксигенвмісних 

аліфатичних терпенів є ліналоол, гераніол і цитронелол. Усі ці сполуки є 

спиртами. 

Ліналоол міститься у квітках конвалії, в апельсиновій і коріандровій 

олії. Аромат персиків зумовлений різними складними ефірами ліналоолу – 

оцтовокислими, мурашинокислими, валеріановокислими тощо. 

Гераніол також трапляється у низці ефірних олій, наприклад, в олії 

евкаліпту. 

Цитронелол має запах троянди і міситься у трояндовій, геранієвій 

оліях. Гераніол і цитронелол становлять більшу частину трояндової олії. 

ліналоол

CH2CHC

CH3

CH3

CH2 C

CH3

CH CH2

OH

CH2CHC

CH3

CH3

CH2 C

CH3

CH CH2OH

гераніол

CH2CHC

CH3

CH3

CH2 CH

CH3

CH2 CH2OH

цитронелол
 

 Під час окиснення гераніолу утворюється відповідний альдегід, що 

отримав назву цитралю. Цитраль є сумішшю двох ізомерних форм – α і β. 

CH2CHC

CH3

CH3

CH2 C

CH3

CH C

O

H

-цитраль

CH2CH2C

CH3

CH2

CH2 C

CH3

CH C

O

H

-цитраль
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 Цитраль міститься у померанцевій та інших ефірних оліях. Важливо, 

що цитраль під час взаємодії з ацетоном, може перетворюватись у циклічну 

сполуку – іонон, який входить до складу молекули каротину, а також вітаміну 

А. Це перетворення цитралю в циклічну шестичленну сполуку має важливе 

значення, як приклад, утворення циклічних сполук із сполук з відкритим 

ланцюгом. Іонон та його ізомер ірон мають запах фіалки, тому їх широко 

використовують у парфумерній промисловості. 

 Серед моноциклічних терпенів найпоширенішим і важливим є лімонен. 

Він міститься в олії кмину, кропу та багатьох інших рослин. 

 Лімонен, мірцен та пінен – основні монотерпени хвойних, дуже 

токсичні для більшості комах, у тім числі короїдів. Низка хвойних рослин 

відповідає додатковим синтезом монотерпенів на проникнення жука-короїда. 

Дуже сильним інсектицидним ефектом володіють піретроїди – ефіри 

монотерпенів, що містяться у листках і пелюстках рослин роду 

Chrysanthemum. Препарати піретроїдів є основною частиною багатьох 

комерційних інсектицидів через їх слабку токсичність для ссавців. 
CH2CH3

CH3

CH3CH3

CH2

CH3

CH3

CH3

лімонен мірцен пінен
 

 Леткі терпени можуть виконувати ще одну важливу захисну функцію. 

У тканинах кукурудзи, бавовнику та деяких інших видах рослин у разі 

нападу комах починають вироблятись моно- і сесквітерпени, які 

приваблюють хижі види комах, котрі живляться фітофагами. Отож, леткі 

форми терпенів захищають рослини не лише самі по собі, а й приваблюючи 

на допомогу рослині інші організми. 
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 Широко розповсюдженими у рослинах є оксигенвмісні похідні 

моноциклічних терпенів. Серед них варто відзначити ментол – спирт, що 

становить основну частину (до 70%) ефірної олії м’яти перцевої. 

CH
CH3CH3

OH

CH3

ментол  

 Серед біциклічних терпенів найважливіше значення мають пінен і 

камфен, а також їх похідні – борнеол і камфора. Пінен є складовою частиною 

багатьох ефірних олій і головним компонентом скипидару. Він володіє 

сильним запахом, легко окиснюється на повітрі, перетворюючись у смолисті 

продукти. 

CH2

CH3

CH3

CH2

C

OH

CH3 CH3
H

CH3 CH3

C

CH3

O

CH3 CH3

камфен борнеол камфора
 

 Борнеол міститься у камфорній, лавандовій, ялицевій ефірних оліях. Це  

твердий за консистенцією спирт. Під час окиснення борнеолу утворюється 

камфора, яка міститься в ефірних оліях багатьох рослин: ялиці, шавлії, 

полину, лавру. Камфора, як і борнеол, – твердої консистенції, міститься в 

деревині та листках камфорного лавра, який раніше був єдиним джерелом 

одержання цієї сполуки. На сьогодні камфору отримують у великих 

кількостях з одного виду полину, а також синтетичним шляхом зі скипидару. 

Камфору застосовують у медицині: зовнішньо – як антимікробний і 

знеболюючий препарат, внутрішньо – як серцевий засіб. 
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 Як і терпени, сесквітерпени поділяються на аліфатичні й циклічні. 

Серед похідних аліфатичних сесквітерпенів треба відзначити неролідол, який 

міститься в ефірній олії апельсинових квітів. Неролідол широко 

застосовують у парфумерній промисловості як фіксатор – він знижує леткість 

речовин, які з ним змішані та які легко випаровуються. Особливо цінні 

фіксатори, що подібно до неролідолу володіють приємним ароматом. 

CH3 C CH CH2 CH2 C CH CH2 CH2 CH CH

CH3 CH3

OH

CH2

неролідол
 

 Ефірні олії дуже поширені в природі. Більше 2,5 тис. вищих рослин 

здатні їх нагромаджувати. Лишайники і папороті не синтезують компоненти 

ефірних олій. Багаті на ефірні олії рослини тропіків. Активно синтезуються 

представниками родин Складноцвітих, Губоцвітих, Розоцвітих. 

 Вміст ефірних олій у різних видах рослин коливається від 0,01 до 5 %, 

а для деяких видів, наприклад пуп’янків гвоздичного дерева і плодів 

цитрусових, досягає 20 %. В онтогенезі рослин змінюється відсотковий вміст 

олії, співвідношення компонентів, а інколи спостерігається повне зникнення 

одних і поява інших речовин, які не виявлялись раніше. У листках найбільше 

ефірних олій знаходиться перед і на початку цвітіння; у квітках – під час 

цвітіння; в коренях – після відмирання надземної частини. Зазвичай усі 

частини рослин містять олії однакового складу, але бувають випадки, коли 

органи містять різні олії, які різко відрізняються за складом. Наприклад, в 

олії кори цейлонської кориці переважає коричний альдегід, у листках – 

евгенол, у коренях – камфора. 

 Дитерпени наналічують близько 800 представників. Широко 

розповсюдженим є компонент хлорофілу – ациклічний спирт фітол 

(С20Н39ОН). Фітол використовують як основу в напівсинтезі токоферолу та 

вітаміну К.  
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Як і інші терпени, дитерпени можуть мати ациклічну, моно-, ди-, три- 

та тетрациклічну будову. До найпоширеніших відносять такі типи: лабдану, 

абієтану, каурану. 

тип лабдану тип абієтану тип каурану
 

Наприклад, до тетрациклічних похідних дитерпенів належать 

гібереліни. Циклічний дитерпен касбін – фітоалексин рицини. До цієї групи 

належить також форбол – компонент молочного соку рослин родини 

молочайних (Euphorbiaceae). Форбол при контакті зі шкірою може викликати 

сильні опіки, він є токсином і використовується рослинами для захисту від 

поїдання травоїдними. Здатність форболових ефірів спричинювати ріст 

пухлин широко використовується у медичних дослідженнях.  

Дитерпени є основними компонентами смол і бальзамів (розчинів смол 

в ефірних оліях). Смоли, як і ефірні олії, нерозчинні у воді сполуки, проте 

розчиняються в органічних розчинниках. Утворюються і нагромаджуються в 

особливих утворах – смоляних ходах. На відміну від ефірних олій, які 

зазвичай мають рідку консистенцію, смоли швидко тверднуть на повітрі й не 

переганяються з водяною парою.  

Особливо розповсюдженими у смолах є циклічні кислоти, що є 

похідними дитерпенів. Ці кислоти, що мають емпіричну формулу С20Н30О2, 

становлять майже чотири п’ятих смолистих виділень хвойних рослин 

(живиці). Під час переробки живиці відганяють з водяною парою скипидар, 

після чого залишається твердий залишок – каніфоль. Із живиці отримують 

також дьоготь. Головну масу каніфолі, як багатьох інших рослинних смол, 

становлять вищезгадані циклічні кислоти, що отримали назву смоляних 

кислот. Смоляні кислоти дуже легко змінюються на повітрі, під час 
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нагрівання і за дії кислот. Наприклад, левопімарова кислота, що становить 

основну частину ялицевої живиці, під дією оцтової кислоти перетворюється у 

порівняно стійку абієтинову кислоту. Останню широко застосовують під час 

виробництва пластмас, мила і лаків. Смоляні кислоти зумовлюють 

ранозагоювальні властивості живиці. Левопімарова та абієтинова кислоти 

належать до сполук типу абієтану. 

COOH COOH

абієтинова
кислота

левопімарова
кислота

 

До типу каурану належить відомий замінник цукру – стевіозид, який 

отримують із рослин стевії. Його агліконом є тетрациклічний дитерпеновий 

спирт типу каурану – стевіол. Стевія походить із Південної Америки, але 

нині її успішно культивують як однорічну рослину в багатьох країнах, 

зокрема й в Україні. Стевія є безкалорійним продуктом, незважаючи на те, 

що стевіозид є значно солодшим від цукру. Препарати зі стевії нормалізують 

артеріальний тиск, функціонування нервової системи, обмін вуглеводів, 

особливо у людей із зайвою вагою. 

COOH

OH

стевіол
 

Стевіозид біогенетично споріднений із важливим фітогормоном – 

гібереліновою кислотою. Вважають, що глікозиди стевіолу контролюють 

рівень цієї кислоти в рослинах. 
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Дитерпени мають високу фізіологічну активність, але часто бувають 

токсичними та канцерогенними. У медицині застосовують дитерпенові 

алкалоїди з рослин родів Aconitum, Delphinium, Taxus. Дитерпеноїди шавлії та 

розмарину впливають на активність протеаз. 

До складу смол, що виділяють рослини, окрім смоляних кислот, 

входять також так звані смоляні спирти, феноли, дубильні речовини і 

вуглеводні. 

До тритерпенів належить велика група сполук, включаючи стерини 

або стероїди, про них мова йшла вище.  

Гіркота цитрусових частково зумовлена наявністю в них тритерпенів – 

лимоноїдів, які є дуже сильними репелентами. Зокрема, лимоноїд 

азадірахтин, який отримують із деревної рослини Azadirachta indica, 

проявляє інсектицидну активність у концентрації 50 частин на мільярд, при 

цьому він є слаботоксичним для ссавців. 

Проте у рослин є тритерпени, які можуть бути дуже токсичними для 

тварин. До цього числа належать насамперед карденоліди та сапоніни, які 

розглядатимемо у розділі “Глікозиди”. 

До тетратерпенів належать пігменти жовтого, червоного та 

оранжевого кольорів – каротиноїди.  

Політерпени є полімеризованими вуглеводнями, побудованими з 

ізопренових одиниць з молекулярною масою більше 4000. До них належать 

такі полімери як каучук і гута, які широко використовують у промисловості. 

Каучук використовують при виготовленні високоякісної ґуми. З гути 

отримують гутаперчу, яка є матеріалом для виготовлення ізоляції підводних 

кабелів і використовується також для виготовлення клею. 

Понад дві тисячі рослин володіють здатністю синтезувати у своїх 

тканинах каучук. Проте лише деякі з них нагромаджують таку кількість 

каучуку, яка достатня для його промислового отримання. 

Головним джерелом натурального каучуку є дерево гевея (родина 

Euphorbiaceae), яке культивується у тропіках. Хорошим каучуконосом є 
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також індійська рослина Ficus elastica. Гуту, дуже близьку за своїм складом і 

будовою до каучуку, отримують із тропічного дерева Palaquim gutta, а також 

із бересклету.  

Каучук і гута є високомолекулярними вуглеводнями з емпіричною 

формулою (С5Н8)n. Ці полімерні сполуки є продуктом полімеризації ізопрену. 

Сьогодні вважають, що в молекулах каучуку і гути залишки ізопрену 

утворюють довгий ланцюжок і зв’язані між собою так: 

 

CH2 C CH CH2 CH2 C CH CH2

CH3 CH3

 

 

 Відмінність між каучуком та гутою полягає насамперед у тому, що 

поліізопреновий ланцюг каучуку містить від 500 до 5000 залишків ізопрену, а 

ланцюг гути – лише близько сотні. 

 Дослідження будови каучуку та гути методом рентгеноструктурного 

аналізу показали, що ці сполуки різняться також будовою поліізопренового 

ланцюга. Поліізопреновий ланцюг каучуку має цис-конфігурацію, тоді як 

ланцюгу гути властива транс-конфігурація, оскільки в молекулі каучуку 

групи СН2, що прилягають до групи С=С, розташовані на одному боці від 

подвійного зв’язку, а в молекулі гути – на різних. 

 Різниця в будові каучуку та гути зумовлює також різницю їх фізичних 

властивостей. Каучук за кімнатної температури еластичний та аморфний. Він 

набуває кристалічної структури під час розтягу та охолодження. Гута при 

такій температурі володіє еластичністю. Каучук розчиняється у бензолі, 

петролейному ефірі, проте він нерозчинний в ацетоні або спирті.  

Каучук є сумішшю гомологічних полімерів із різною молекулярною 

масою, тому встановлена молекулярна маса каучуку є середньою величиною. 

Цікаво, що з ростом і розвитком рослини середня молекулярна маса каучуку 

змінюється. 
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Каучук може нагромаджуватись у різних тканинах рослин – молочних 

трубках, клітинах основної паренхіми, асиміляційних тканинах листків і 

стебел. У молочному соку (латексі) гевеї міститься 30–40 % каучуку. Поряд з 

цією сполукою молочний сік містить смоли, білки, цукри, вільні 

амінокислоти, феноли, крохмаль та інші речовини (табл. 7). 

Таблиця 7.  

Склад латексу гевеї 

Компонент Вміст, % 

вода 70 
мінеральні речовини 0,26 
вуглеводи 0,79 
смоли 1,22 
каучук 27,1 
загальний Нітроген 0,24 

 

Молочний сік володіє високою ферментативною активністю завдяки 

наявності протеолітичних ферментів та ферментів окиснення. Очевидно, ця 

властивість пов’язана з інтенсивними біосинтетичними процесами, зокрема зі 

синтезом каучуку, що там відбувається. 

У молочному соку каучук знаходиться у вигляді мікроскопічних 

часточок (глобул). Каучукові глобули латексу різних рослин відрізняються за 

розмірами і формою. Водночас, із ростом та розвитком рослин ці показники 

можуть змінюватись. Глобули каучуку оточені на поверхні тонким білковим 

шаром – залишками пластид, за участю яких у молочних трубках 

відбувається синтез каучуку.  

Гута в рослинах міститься або в молочному соку, або в особливих 

замкнутих вмістищах. У бересклету найбагатшими на гуту є кора коренів 

рослин – вона містить близько 12 % гути.  

 

11.1.2. Біосинтез терпенів 

У 1939 році Л. Ружичка був нагороджений Нобелівською премією у 

галузі хімії. Зокрема, він встановив, що ізопрен є універсальною 
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структурною одиницею для синтезу багатьох природних сполук, зокрема і 

стероїдів. Крім того, вчений висунув теорію згідно з якою усі терпени та їх 

похідні синтезуються з гіпотетичного посередника, названого ним активним 

ізопреном. Це припущення було підтверджене Ф. Ліненом, який встановив, 

що цією сполукою є ізопентенілпірофосфат. 

У клітинах вищих рослин і деяких видів водоростей ферменти, які 

відповідають за синтез ізопреноїдів, локалізовані не лише в цитозолі, але й у 

пластидах. Шляхи утворення ізопентенілпірофосфату в цих компартментах 

відрізняються. 

Вихідною речовиною для синтезу в рослинах ізопреноїдів у цитозолі є 

ацетил-КоА, з нього через низку перетворень синтезується 

ізопентенілпірофосфат (ІПФ). Попередниками у біосинтезі ІПФ у пластидах є 

піруват та гліцероальдегід-3-фосфат. Із ІПФ утворюється 

диметилалілпірофосфат (ДМАПФ). Кожна з цих сполук може згодом 

перетворитись у гемітерпени, а під час конденсації цих двох молекул 

утворюється С10-сполука – геранілпірофосфат (ГПФ). ГПФ використовується 

або для синтезу монотерпенів, або конденсується з іншою молекулою ІПФ з 

утворенням С15-сполуки – фарнезилпірофосфату (ФПФ). Подальше 

перетворення ФПФ може йти по одному з трьох шляхів:  

1) ФПФ може бути використаний для біосинтезу сесквітерпенів; 

2) у ФПФ може видовжитись ланцюг з утворенням С20-сполуки – 

геранілгеранілпірофосфату; 

3) ФПФ може вступити у процес димеризації за типом “хвіст до 

хвоста” з утвореням С30-терпенів. 

Наступне видовження ланцюга призводить до утворення політерпенів – 

каучуку і гути (рис. 24). 
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Рис. 12. Схема біосинтезу терпенів 

 

Найімовірніше, каучук і гута не можуть транспортуватись по рослині, 

тому тканини, в яких вони нагромаджуються, є і місцем їх синтезу. Вихідним 

матеріалом для синтезу каучуку і гути є вуглеводи або продукти їх 

перетворення. Оцтова кислота, а точніше залишок ацетилу СН3СО–, є 

вихідною сполукою, необхідною для синтезу каучуку, подальші 

перетворення ацетилу здійснюються за участю коферменту А, який 

знайдений, зокрема, у латексі гевеї. 

Біосинтез каучуку і гути тісно пов’язаний з біосинтезом каротиноїдів і 

терпенів. Усі ці сполуки синтезуються в рослинах із активного ацетилу за 

участю коферменту А. У деяких рослин залежно від віку та умов росту 

переважає утворення ефірних олій чи каучуку. Подібний взаємозв’язок 

вказує на те, що ці речовини утворюються з одного й того самого продукту. 
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Таким продуктом є ацетильний залишок, який слугує вихідним матеріалом 

також для біосинтезу інших терпеноїдних сполук – фітолу, каротиноїдів, 

стероїдів, терпену, каучуку та гути. 

Формування структури ізопреноїдів з попередників каталізується 

набором ферментів із високою ступінню специфічності. Сам процес синтезу 

чітко спланований і відбувається в строго визначених компартментах, окрім 

цього синтез і нагромадження терпенів найчастіше просторово розділені. 

Наприклад, синтез фітогормону гіберелової кислоти відбувається у 

пластидах до утворення гідрофобного попередника – ент-каурену. Ент-

каурен у подальшому окиснюється в ендоплазматичному ретиколюмі. А саме 

утворення гіберелової кислоти відбувається в цитозолі. 

Завдяки строгій організації процес біосинтезу терпенів можна 

ефективно контролювати, змінюючи активність відповідних ферментів. 

Шляхи біосинтезу регулюються експресією відповідних генів під дією 

внутрішніх факторів, а також еліситорів. Ця здатність дає можливість 

рослинному організму швидко змінювати характер ізопреноїдного 

метаболізму у відповідь на пошкодження шкідниками або інфікуванні. 

Катаболізм терпенів у рослинах вивчений недостатньо. Ці сполуки 

характеризуються високою стабільністю. Зокрема, велику кількість 

ізопреноїдів можна виявити у залишках древніх організмів практично у всіх 

осадових породах, а також у сирій нафті. За наявністю ізопреноїдів у 

викопних породах можна достовірно судити про їх біотичну природу. 
 

Контрольні запитання 

 
1. Які групи сполук належать до речовин вторинного походження? 
2. Назвіть, на які групи поділяють терпени. Вкажіть найважливіших представників 

цих груп. 
3. Опишіть склад ефірних олій. Порівняйте ефірні та жирні олії за складом і 

фізичними властивостями. 
4. Охарактеризуйте найважливіші компоненти ефірних олій. 
5. Опишіть особливості рослинних смол. 
6. Яка структура каучуку і гути? У чому полягає відмінність між цими сполуками? 
7. Яка сполука є універсальною структурною одиницею терпенів?  
8. Вкажіть локалізацію біосинтезу терпенів у рослинних клітинах. 
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9. Які проміжні продукти утворюються під час біосинтезу терпенів? 
10. Назвіть основні шляхи біосинтезу терпенів. 
11. Охарактеризуйте процеси біосинтезу каучуку і гути. 

 

11.2. Фенольні сполуки 

 

Синтез різноманітних фенольних сполук та їх похідних є характерною 

особливістю обміну речовин у рослин. Серед продуктів вторинного 

походження вони є найпоширенішими і властиві кожній рослині, навіть 

рослинній клітині. За різними джерелами, на долю ароматичних сполук 

припадає від 25 до 60 % сухої біомаси рослин Землі. Встановлено, що 

фенольні сполуки – активні метаболіти, а не кінцеві продукти клітинного 

обміну, як вважалось раніше. Вони трапляються в усіх органах рослин, але 

більше їх міститься в активнофункціонуючих органах – листках, квітах, 

нестиглих плодах. 

Основні місця внутрішньоклітинної локалізації фенольних сполук – це 

вакуолі, хлоропласти, а також клітинна стінка.  

Феноли – це сполуки, в молекулах яких міститься ароматичне 

(бензольне) кільце, зв’язане з однією або кількома ОН-групами, а також їх 

різноманітні похідні. Якщо в молекулі є дві або більше гідроксильних груп, 

речовина називається поліфенолом. Фенольні структури трапляються і в 

інших класах хімічних сполук. Відомі фенольні алкалоїди (морфін), фенольні 

стероїди (естрадіол), протоалкалоїди (капсаїциноїди) та ін. 

У тваринному організмі бензольні кільця не синтезуються, а можуть 

лише перетворюватись, тому вони повинні постійно надходити в організм з 

їжею. Багато фенольних сполук у тваринних тканинах виконують важливі 

функції (убіхінон, адреналін, тироксин, серотонін і т. д.).  

У рослин знайдено близько 8000 тисяч різноманітних фенольних 

сполук. Їх класифікують за будовою карбонового скелету на прості феноли та 

їхні похідні – таніни, флавоноїди та ізофлавоноїди. Усе різноманіття 

фенольних сполук можна розділити на такі основні групи: 

1) С6-феноли – прості феноли; 
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2) С6-С1 – оксибензойні кислоти та їх похідні; 

3) С6-С3 – фенілпропаноїди; 

4) С6-С3-С6 – флавоноїди; 

5) С6-С2-С6 – стильбени; 

Полімерні фенольні сполуки: 

6) таніни; 

7) лігнін; 

8) меланіни. 

11.2.1. Прості феноли 

До цієї групи належить фенол та його похідні, які не мають бічних 

ланцюгів. За кількістю гідроксильних груп прості феноли поділяють на  

моно-, ди- та тригідроксифеноли. 

 Вільні феноли в рослинах трапляються рідко і в малих кількостях. Так 

фенол виявили в голках і шишках сосни, в ефірній олії чорної смородини, в 

листках тютюну, корі верби; пірокатехін – у лусках цибулі, листках чаю і 

тополі; гідрохінон та метилгідрохінон – у корі і листках груші. Найчастіше 

трапляються похідні фенолів, де вони зв’язані з карбоновим ланцюгом або 

циклом. Наприклад, монометиловий ефір пірокатехіну гваякол у значних 

кількостях міститься у смолі бука. Урушіол – токсична речовина з листків 

сумахи або тетрагідроканабінол – галюциногенна сполука коноплі. 

Пірогалол – знайдений у малій кількості в шишках секвої, є фрагментом 

танінів. Це сильний відновник. Застосовується у медицині для лікування 

псоріазу, екземи. Широко застосовується у медицині резорцин, як 

антисептичний препарат. 

Під час окиснення фенолів утворюються хінони (бензохінони). У 

вільному стані хінони в рослинах трапляються рідко. Наприклад, вільний 

гідрохінон був виділений із листків і кори груші. Розповсюдженішими є їх 

похідні. Наприклад, похідними бензохінону є переносники електронів у 

електрон-транспортному ланцюзі фотосинтезу і дихання – пластохінон та 

убіхінон.  
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11.2.2. Фенольні кислоти 

Фенольні кислоти – це сполуки, які мають фенольні гідроксильні й 

карбоксильні групи, що зв’язані з ароматичним ядром. Найважливіше 

значення мають похідні бензойної й коричної кислот (див. табл. 8). У 

рослинах трапляються у вільному вигляді, але найчастіше знаходяться в 

тканинах у зв’язаному стані (наприклад, у формі глікозидів) і звільняються 

під час гідролізу.  

Таблиця 8.  

Похідні бензойної кислоти 

 

 Кислота R1 R2 

R1

OH

R2

COOH

 

n - Гідроксибензойна 

Протокатехова 

Галова 

Ванілінова 

Бузкова 

- Н 

- ОН 

- ОН 

- ОСН3 

- ОСН3 

- Н 

- Н 

- ОН 

- Н 

- ОСН3 
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R1

R2

COOH

OH

 

Саліцилова 

Гентизинова 

0- Пірокатехінова 

- Н 

- Н 

- ОН 

- Н 

- ОН 

- Н 

 

Пірокатехінова кислота виявлена у лусках цибулі. Ванільна і галова 

кислоти трапляються у деревині. Остання входить до складу деяких 

дубильних речовин і може утворювати димери – дигалову кислоту, в 

молекулі якої складноефірним зв’язком з’єднані два залишки галової 

кислоти. Ця кислота має протизапальні, антимікробні й антивірусні 

властивості. Специфічні похідні галової кислоти тургорини є сполуками з 

фітогормональними властивостями. Вони відповідають за опосередковані 

тургором рухові функції рослин, зокрема за закриття продихів і згортання 

листків мімози. У багатьох рослин міститься саліцилова кислота, її функції 

були розглянуті вище. 

У тканинах рослин виявлені також похідні фенольних кислот – 

альдегіди і спирти. Наприклад, у корі верби наявний саліциловий спирт. 

Коніфериловий спирт відіграє важливу роль як біохімічний попередник 

лігніну. Трапляється також у формі глікозиду коніферилу. Синаповий спирт – 

один із основних компонентів у біосинтезі лігніну в голонасінних рослин. Це 

також аглікон глікозиду сирингіну, який міститься у корі, листках і плодах 

бузку Syringa vulgaris. Відомий ванілін – ванільний альдегід. Він володіє 

приємним запахом, у вигляді глікозиду глюкованіліну міститься у плодах і 

гілках ванільного дерева Vanilla planifolia (Orchidaceae). Глікозид і сам 

ванілін широко використовують у харчовій та парфумерній промисловості. 
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Фенольні кислоти можуть утворювати складноефірні зв’язки із 

цукрами, найчастіше з глюкозою. Із деяких рослин (ревінь, евкаліпт) 

виділений глікогалін, у якому карбоксильна група галової кислоти зв’язана з 

глікозидним гідроксилом глюкози. 
OC

OH

OH

OH

O глюкоза

глікогалін
 

 

11.2.3. Фенілпропаноїди 

До фенілпропаноїдів належать широко розповсюджені серед рослин 

гідроксикоричні кислоти та їх похідні кумарини.  

Кофейна кислота дуже поширена у природі. Вона часто утворює 

димери. Наприклад, хлорогенова кислота є димером кофейної і хінної 

кислот. Кофейна кислота має слабкі бактеріостатичні властивості, виявляє 

протизапальну та гепатопротекторну дію. 
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Метилові ефіри кофейної кислоти – ферулова та синапова кислоти – 

містяться у вищих рослинах. Ферулова кислота знаходиться в рослинах у 

вільному стані та в складі ефірів. Поширена у рослинах родини Apiaceae. 

Поруч із n-оксикоричною (n-кумаровою) кислотою кофейна, ферулова 

та синапова кислоти є біосинтетичними попередниками більшості інших 

фенольних сполук. 

CH CH COOH CH CH COOH

OH

OH

CH CH COOH

H3CO

OH

CH CH COOH

H3CO OCH3

OH

OH COOH

OH

OH

O CO CH CH

OH

OH

корична
кислота

кофейна
кислота

хлорогенова
кислота

ферулова
кислота

синапова
кислота

 

Наявність етиленового зв’язку в оксикоричних кислот надає їм 

можливості цис-транс-ізомерії. Зазвичай у рослинах переважають транс-

форми, проте під дією ультрафіолетового випромінювання транс-форми 

переходять у цис-форми. Така властивість оксикоричних кислот має важливе 

біологічне значення, оскільки ці дві форми відрізняються за своєю 

фізіологічною реакцією. Встановлено, що цис-ізомери гідроксикоричних 

кислот є активаторами ростових процесів рослин, а транс-ізомери такими 

властивостями не володіють. Фотоізомерія зв’язаних з клітинними стінками 

форм ферулової кислоти може слугувати механізмом для трансдукції 

світлової енергії на такі процеси, як транспорт води, тургор і ріст. 

У рослин поширені також гідроксикоричні спирти – похідні 

відповідних кислот: кумарової – кумаровий спирт, ферулової – 
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коніфериловий спирт, синапової – синаповий спирт. Цікаво, що ферменти, 

які каталізують утворення кумарового спирту можуть брати участь також у 

біосинтезі синапового і коніферилового спиртів із синапової і ферулової 

кислот відповідно. Синаповий і коніфериловий спирти можна отримати із 

кумарового спирту за допомогою послідовних реакцій гідроксилювання та 

метилювання. Названі спирти є мономерами лігніну. 

 

OH

CH CH CH2 OH

OH

OCH3

CH CH CH2 OH

O

OH

O

CH CH CH2 OH

CH3CH3

кумаровий 
спирт

коніфериловий 
спирт

синаповий
спирт

 

Гідроксикоричні кислоти можуть утворювати складні ефіри з 

органічними кислотами аліфатичного ряду. Так, кофейна кислота утворює 

складні ефіри з яблучною та винною кислотами. Перший ефір називається 

фазеоліновою кислотою, вона наявна в листках квасолі, другий – 

цикориновою кислотою, яка знайдена в листках цикорію. 
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OH

CH CO O CH
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COOH
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CH CO O CH

COOH

CHOH

COOH
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фазеолінова
кислота
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кислота

 

Із аліциклічних кислот у рослинах іноді нагромаджуються в значних 

кількостях хінна і шикімова кислоти. Так, у корі хінного дерева Cortex chinae 

міститься до 9 % хінної кислоти. Хінна кислота є важливим проміжним 

продуктом обміну речовин у рослинах. Для рослин Asteraceae характерним є 
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наявність депсиду – цикорієвої кислоти. З нею деякі дослідники пов’язують 

біологічну активність препаратів ехінацеї, цикорію тощо. 

OH

HOOC

OH

OH

OH

OH

OH

OH

HOOC

хінна
кислота

шикімова
кислота

 

Шикімова кислота відіграє важливу роль у біосинтезі ароматичних 

кислот (цей процес детально був описаний вище), коричних кислот, 

флавоноїдів та інших фенольних сполук. Під час уведення у тканини рослин 

хінна і шикімова кислоти легко перетворюються на фенольні сполуки. 

У рослин розповсюджені також ефіри гідроксикоричних кислот і 

цукрів, найчастіше глюкози.  

Кумарини – це лактони, що утворюються унаслідок замикання кільця 

між гідроксильною і карбоксильною групами в молекулі гідроксикоричної 

кислоти. При цьому боковий ланцюг кислоти повинен знаходитись в цис-

формі, а гідроксил – в орто-положенні. 

O O
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Кумарин – безбарвна кристалічна речовина з приємним запахом 

свіжоскошеного сіна, вперше був виділений Фотелем у 1820 році з плодів 

південноамериканського дерева тонка Dipterix odorata (Fabaceae). У 

вільному стані кумарин у рослинах не трапляється. Зазвичай він міститься у 

вигляді глікозидів.  

Кумарини знайдені у рослинах різних родин. Найбільш типові вони для 

родин Apiacea, Rutaceae, Fabaceae, Umbelliferae. Кумарини розподіляються в 
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рослинах нерівномірно. Їх кількість коливається від 0,2 до 10%. Вони 

нагромаджуються здебільшого в плодах, насінні, коренях, корі та квітках, 

менше – у траві і листках. У родині селерових кумаринові сполуки 

локалізуються в ефіроолійних канальцях. Часто виявляють 5–10 кумаринів 

різної хімічної структури в одній рослині. Склад кумаринів змінюється в 

онтогенезі рослин. У малих концентраціях кумарини посилюють ріст рослин, 

а у великих – навпаки, уповільнюють. У трав’янистих рослин у клітинному 

соку наявний глікозид, що містить орто-кумарову кислоту. Під час сінокосу 

рослинні тканини пошкоджуються, порушується проникність мембран. 

Глікозиди з клітинного соку взаємодіють з ферментами цитоплазми. Від 

глікозидів відщеплюються цукри, кумарова кислота після цис-транс-

ізомеризації замикається у лактон – кумарин. При цьому в’януча трава 

набуває запаху сіна. 

У рослин  трапляються також гідроксильовані кумарини у складі 

глікозидів. Наприклад, ескулетин із оплодня кінського каштана. Цей кумарин 

володіє Р-вітамінною активністю і використовують його в медицині як 

капілярозміцнюючий засіб. 

O OOH

OH

ескулетин  

Дикумарин використовують у складі лікарських препаратів, які 

запобігають зсіданню крові. 

OO

OH

O O

OH

дикумарин
 

У захисті рослин від комах і грибів важливими є фуранокумарини, які, 

на відміну від звичайних кумаринів, містять ще фуранове кільце. Під дією 

світла з довжиною хвилі 320–400 нм фуранокумарини набувають здатності 
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зв’язуватись із піримідиновими основами (цитозином і тиміном), 

вбудовуватись у спіраль молекули ДНК, блокувати процес транскрипції і 

спричинювати смерть клітини. Особливо багато токсичних форм 

фуранокумаринів міститься в рослинах родини Umbelliferae, до якої належать 

петрушка, селера, пастернак. У селери вміст фуранокумаринів зростає у сотні 

разів за стресових умов, у тому числі й у разі ураження патогенами. У 

збиральників і продавців селери на шкірі часто з’являється висипання під час 

дотикання з пошкодженими рослинами селери. Більшість фуранокумаринів є 

сильними природними антибіотиками. Вони можуть бути наявними в 

рослинному організмі постійно (конститутивний захист), або синтезуватись 

із попередників у відповідь на пошкодження або інфекцію. 

 

11.2.4. Флавоноїди 

Флавоноїди є одним із найбільших класів фенольних сполук. Їх 

основний скелет налічує 15 атомів Карбону. При цьому два ароматичні 

кільця зв’язані трьома атомами Карбону (С6 – С3 – С6). Молекула флавоноїда 

містить два бензольні ядра і одне гетероциклічне оксигенвмісне (піранове) 

кільце. 
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Залежно від ступеня окиснення трикарбонової ділянки флавоноїди 

поділяють на флавонони, антоціани (дигідрофлавоноли), флавони, флавоноли 

та ізофлавоноли. Із флавоноїдів також синтезуються таніни. Різноманіття 

природних флавоноїдів досягається за рахунок різного заміщення в 

бензольних кільцях А і Б. До них у різних положеннях можуть 

приєднуватись групи -ОН, -СН3, -ОСН3. Окрім цього, флавоноїди здатні 
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утворювати глікозиди з великою кількістю моно- і дисахаридів, а також 

містять асиметричні атоми Карбону. 

Найбагатші на флавоноїди рослини родин Fabaceae, Polygonaceae, 

Asteraceae, Rosaceae. Нагромаджуються ці сполуки здебільшого в квітах, 

листках, менше – в стеблах, кореневищах, коренях. Їх вміст коливається від 

0,1 до 20 % (наприклад, у пуп’янках софори японської) і змінюється залежно 

від фази вегетації рослини. Максимальна кількість флавоноїдів 

спостерігається під час цвітіння. Неабияке значення мають зовнішні 

чинники: тропічні та високогірні рослини містять більше флавоноїдів, тому 

вважають, що кількість їх залежить від інтенсивності сонячного світла та 

висоти над рівнем моря. 

Глікозиди флавоноїдів зазвичай містяться у тканинах активного росту 

(листках, пуп’янках, квітках), аглікони – у здерев’янілих тканинах (кора). 

Флавоноїди містять у молекулі реакційноздатні фенольні радикали та 

карбонільну групу. Завдяки цьому вони беруть участь у різноманітних 

метаболічних процесах, що зумовлює їх біологічну активність. Усі природні 

флавоноїди малотоксичні при широкому спектрі біологічної дії, тому їх 

застосовують у медицині. Вони виявляють ранозагоювальний і 

протипухлинний ефект. Флавоноїди утворюють хелатні комплекси з 

металами, виявляють радіопротекторну дію, зв’язують і виводять 

радіонукліди. 

Флавонони особливо часто зустрічаються в плодах різноманітних 

видів цитрусових (у шкірці грейпфрута нарингенін, у шкірці апельсина і 

мандарина гесперидин). Нарингенін має гіркий смак, гесперидин ні.  

Антоціани є основними пігментами рослин, що дозволяє їм слугувати 

атрактантами при запиленні квітів та розповсюдженні плодів. Саме антоціани 

забезпечують різноманіття забарвлення квітів, плодів і листків у рослинних 

організмах.  На відміну від каротиноїдів, вони здатні надавати рослинам 

широкий спектр відтінків – від рожевого до чорно-фіолетового. Будова 

антоціанів була встановлена ще у 1916 році німецьким біохіміком 
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Р.Вільштеттером. Усі антоціани містять у гетероциклічному кільці 

чотиривалентний Оксиген, завдяки чому легко утворюють різноманітні солі. 

На відміну від фотосинтетичних пігментів, антоціани є глікозидами і 

локалізовані у вакуолях, куди вони транспортуються глутатіон-

переносниками у формі кон’югатів глутатіону. Аглікони антоціанів 

називають атоціанідинами.  

 

Антоціанідини Групи-замісники (R) Колір  ⃰ 
Пеларгонідин 

Ціанідин 

Дельфінідин 

Пеонідин 

Петунідин 

Мальвідин 

R2 – OH 

R1 – OH, R2 – OH 

R1 – OH, R2 – OH, R3 – OH 

R1 – OCH3, R2 – OH 

R1 – OCH3, R2 – OH, R3 – OH 

R1 – OCH3, R2 – OH, R3 – OCH3 

Оранжевий 

Фіолетовий 

Бузковий 

Рожевий 

Пурпуровий 

Червоно-пурпуровий 

⃰ - залежить від рН середовища та інших факторів 

 

Приєднання ОН-груп до вихідної форми антоціанів – пеларгоніну, який 

як хромофор містить пеларгонідин, відбувається за дії Р450-монооксигеназ. 

Подальше метилювання цих сполук призводить до формування пігментів 

різного кольору. Похідні пеларгонідину, а також комплекс генів, які кодують 

їх синтез, уперше були виділені з петунії. За рахунок додаткових 

модифікацій молекули-попередника можна отримати велику кількість 

пігментів з різноманітними структурами. 

На сьогодні відомо близько 20 антоціанідинів, але найпоширенішими є 

пеларгонідин, ціанідин, дельфінідин і мальвідин.  
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Як аглікон в антоціанах найчастіше трапляється глюкоза, галактоза, 

рамноза, ксилоза, із дисахаридів – рутиноза.  

Забарвлення антоціанів залежить від низки чинників. Зокрема ці 

пігменти змінюють забарвлення залежно від значення рН або утворення 

комплексів з іонами металів. Зокрема, при взаємодії з Al3+ та Fe3+ оранжево-

червоне забарвлення пеларгоніну змінюється на голубе. Разноманіття 

відтінків пелюстків досягається також завдяки поєднанню різних пігментів. 

Антоціани – пігменти еволюційно найдавніші. Біологічна роль цих 

сполук ще не зовсім з’ясована. Вони трапляються у всіх частинах рослин, 

пов’язаних із процесом розмноження, беруть участь в окисно-відновних 

процесах, про що свідчить висока інтенсивність дихання в антоціанвмісних 

рослин. Разом із аскорбіновою кислотою антоціани здійснюють 

антиоксидантну функцію. 

Антоціани не тільки забезпечують забарвлення квітів і плодів, вони 

також виконують функції захисних пігментів, які при необхідності 

екранують клітини мезофілу листка від впливу сонячного світла. 

Наявність антоціанів сприяє інтенсивному поглинанню сонячної 

енергії. Частина її перетворюється в тепло, викликаючи підвищення 
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температури листків. Сині пігменти зазвичай поглинають більше енергії 

світла, ніж червоні, тому рослини з синіми квітками краще пристосовані до 

умов півночі. 

Характерно, що у рослин за умов стресу (дефіцит Р, засолення ґрунту, 

переохолодження) часто спостерігається червоне забарвлення листків 

унаслідок підвищеного вмісту антоціанів. Стресові умови приводять до 

зниження швидкості утилізації НАДФН і АТФ, утворених у ході світлових 

реакцій фотосинтезу. Зростання синтезу антоціанів у клітинах мезофілу 

допомагає рослині уникнути нагромадження надлишкової кількості 

продуктів з високим енергетичним і відновлювальним потенціалом унаслідок 

зниження загальної біосинтетичної активності листка. 

Катехіни – це найвідновленіші флавоноїди. Їх характерною 

особливістю є здатність утворювати ефіри з галовою кислотою, яка є 

мономером гідролізованих танінів. 

Катехіни містяться у багатьох плодах (яблука, груші, айва, вишні, 

сливи, суниця, ожина тощо), у бобах какао, в зернах кави, в корі та деревині 

багатьох дерев (верба, дуб, сосна). У листках і молодих пагонах чаю 

міститься до 30% катехінів. Серед них найвідомішими є катехін і 

галокатехін. 
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катехін
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OH

OH

OH

OH

OH

галокатехін
 

Катехіни відіграють важливу роль у виробництві какао,  виноробстві та 

чайній промисловості. Це пов’язано з тим, що продукти окиснення, а це 

здебільшого димери катехінів, мають приємний слабков’яжучий смак і 

золотисто-коричневе забарвлення.  
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Катехіни володіють найвищою Р-вітамінною активністю порівняно з 

іншими класами флавоноїдних сполук, які мають таку ж активність. 

Флавони і флавоноли, які мають жовтий колір, зазвичай 

зустрічаються у вигляді глікозидів. Найпоширенішими агліконами флавонів є 

апігенін, який міститься у петрушці та квітках хризантеми, а також трицин, 

знайдений у пшениці, рисі та люцерні. Агліконами флавонолів найчастіше 

слугують кемпферол, кверцетин і міріцетин. Дуже часто в рослинах 

трапляється рамноглікозид кверцетину – рутин, який широко 

використовується у медицині як капілярозміцнюючий засіб. Флавони і 

флавоноли поглинають світло в більш короткохвильовій частині спектру 

(280–320 нм), ніж антоціани. Тому однією з головних функцій флавонів і 

флавонолів є захист рослинних тканин (найперше, епідермальних) від 

ультрафіолетової радіації. Завдки цьому клітини епідермісу листків, 

пропускаючи 70–80 % видимого світла, здатні затримувати до 95 % 

ультрафіолетового випромінювання. 

Флавоноїди можуть функціонувати як сигнальні сполуки при взаємодії 

з мікроорганізмами. Активаторами комплексу nod-генів бульбочкових 

бактерій Rizobium є флавони (лютеолін, хризоеріол), флавонони (нарингенін, 

гесперидин, еріодиктіол) та ізофлавоноїди (геністеїн, даідзеїн), які 

виділяються коренями бобових рослин. Флавоноїди також використовуються 

рослинними організмами для захисту від травоїдних тварин. Наприклад, у 

листках деяких тропічних бобових міститься отруйна сполука ротенон – 

димер ізофлавону. Ротенон має здатність інгібувати дихальний ланцюг і цією 

властивістю користуються аборигени Південої Америки, кидаючи листя цих 

бобових у воду при ловлі риби. Яскравим прикладом важливої ролі 

вторинних сполук в імунітеті рослин є фітоалексини – специфічні і токсичні 

для патогенів сполуки, які утворюються в тканинах рослин при інфікуванні. 

У здорових рослин вони або зовсім відсутні, або містяться у мінімальних 

кількостях. Фітоалексини представлені головно фенольними сполуками – 

ізофлавоноїдами ( до 80 %), а також терпеноїдами.  
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Неодноразово відзначались випадки порушення репродуктивної 

функції у овець, у кормі яких переважали бобові. У результаті проведених 

досліджень було встановлено, що ці кормові рослини синтезують ізофлавони, 

дія яких на тварин і людину подібна до дії естрогенів. Групу природних 

сполук, які володіють функціями естрогенів, назвали фітоестрогенами. 

Найефективнішим вважають фітоестроген геністеїн. 

O

O
OH
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11.2.5. Стильбени 

Стильбени належать до фенольних сполук С6-С2-С3-ряду. За своїми 

властивостями і біогенетичним походженням подібні до флавоноїдів. 

Cтильбени утворюються комбінацією двох шляхів біосинтезу – шикіматного 

та ацетат-малонатного. Синтезуються ці сполуки з пара-кумарил-КоА і трьох 

молекул малоніл-КоА за участю фермента стильбенсинтази, який наявний у 

деяких рослинах (сосна, виноград, арахіс).  

Представники цього класу володіють антимікробною і фунгіцидною 

активностями. Наприклад, до цієї групи належить природний фунгіцид 

винограду – вініферин. До групи стильбенів належить також фітоалексин 

резвератрол. Розшифрування шляху біосинтезу стильбенів відкрило нові 

можливості у боротьбі з грибними інфекціями рослин. Завдяки сучасним 

можливостям генетичної інженерії вдалось отримати трансгенні рослини 

тютюну, які містять ген, що відповідає за синтез резвератролу, і володіють 

підвищеною стійкістю до дії гриба-збудника сірої гнилі (Botrytis cinerea). 

 

11.2.6. Полімерні фенольні сполуки 

Таніни 
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Окрім перелічених вище мономерних фенольних сполук у рослинах 

містяться полімери фенольної природи: дубильні речовини (таніни) та лігнін. 

Термін “таніни” був уперше використаний для опису сполук, які 

спричинювали перетворення сирих тваринних шкір у процесі дубіння 

(tannin). Зв’язуючись з білками колагену шкіри тварин, таніни підвищують 

стійкість отриманої шкіри до спеки, води та мікроорганізмів. Сьогодні 

широко використовуються синтетичні дубильні речовини, проте при 

виготовленні високоякісної шкіри використовуються природні сполуки. Для 

промислового одержання дубильних речовин використовується деревина 

каштана, евкаліпта, акації тощо. Таніни широко розповсюджені серед різних 

видів рослин. Особливо високий вміст танінів у корі (перидермі) деяких 

дерев, наприклад, дуба, і в галах, спричинених пошкодженням листків 

комахами, у поверхневих шарах незрілих фруктів. Молекулярна маса 

більшості танінів становить 600–3000 Да.  

Існують два типи танінів: конденсовані й ті, що гідролізуються. 

Конденсовані таніни є полімерами флавоноїдів і утворюються лише з 

фенолів флавонового типу. У їхній синтез залучені вільнорадикальні реакції, 

проте на сьогоднішній день відомі лише окремі етапи цього процесу. 

Таніни, що піддаються гідролізу – це гетерогенні полімери, які 

складаються з фенольних кислот (зазвичай галової кислоти) і моносахариду 

(найчастіше глюкози, яка знаходиться в центрі молекули). Вони можуть 

легко гідролізуватись у розведених кислотах. Галові кислоти у рослин 

утворюються зазвичай шикіматним шляхом. 
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загальна формула галотанінів, 
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Фенольні групи танінів утворюють настільки міцні водневі зв’язки з 

NH-групами білків, що їх неможливо розірвати за допомогою травних 

ферментів. 

ROHOC

N

H

H

 

 

Тварини зазвичай уникають рослин з високим вмістом танінів, оскільки 

вони токсичні. Захисні функції танінів пов’язані з їх здатністю утворювати 

водневі і ковалентні зв’язки з білками кишківника у травоїдних тварин. 

Окрім цього, фенольні сполуки можуть окиснюватись (деякими рослинними 

ферментами) у токсичні хінони, які здатні активно реагувати з SH- і NH2-

групами білків. У людини таніни також викликають в’яжуче відчуття в роті 

через їх зв’язування з білками слини. 

Отже, таніни – ефективний засіб захисту листків та інших частин 

рослини від поїдання тваринами. Як приклад, можна навести африканські 

види акацій, які є основною їжею антилоп куду. У листі містяться таніни, але 

в таких невеликих кількостях, що це не знижує харчової цінності листків 

акації. У дерев, які були пошкоджені травоїдними, виділяється газоподібний 

етилен, це вже через 30 хвилин викликає посилення синтезу танінів не лише 

в пошкодженого, але і в сусідніх дерев акації. Якщо тварини пошкодили 

надто багато листків, вміст танінів зростає до летальної концентрації і 

антилопи куду можуть загинути, продовжуючи харчуватись листками цього 

ж дерева. 

Отже, акації захищаються від повної втрати листків за допомогою 

своєрідної системи “колективного сповіщення”. На сьогоднішній день 

ведуться дослідження, спрямовані на зниження рівня танінів у акації 

методами генетичної інженерії, що дозволить вирішити проблему кормів у 

посушливому кліматі африканських саван. 
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Таніни також захищають рослини від атаки грибами і бактеріями. 

Зазвичай інфекція починається зі секреції літичних ферментів, які руйнують 

клітинну стінку. Ці агресивні ферменти інактивуються, коли з ними 

зв’язуються таніни. 

Лігнін 

Найпоширенішою фенольною сполукою у рослин є лігнін. Уперше він 

був одержаний з деревини (латин. lignum – деревина, дерево), звідки й 

отримав свою назву. 

 Лігнін представляє собою сильнорозгалужений полімер, який 

складається з трьох фенілпропаноїдних спиртів: коніферилового, пара-

кумарового і синапового. Склад лігніну сильно варіює не лише у різних видів 

рослин, але навіть в одного й того ж рослинного організму в різних органах 

або шарах клітинної стінки. Лігнін відкладається головно у вторинній 

клітинній стінці, особливо багато його в трахеїдах і судинах ксилеми, по яких 

іде потік води і розчинених мінеральних солей. У клітинній стінці лігнін у 

процесі полімеризації заповнює проміжки між вуглеводними полімерами 

(целюлозою, геміцелюлозою, пектином). У деревних рослин вміст лігніну 

досягає 25–35 % сухої маси.  

Лігніфіковані клітинні стінки можна порівняти з залізобетоном, де 

лігнін – це бетон, а фібрили целюлози виконують роль арматурних прутів. 

Механічна міцність та специфічний хімічний склад лігніфікованих 

рослинних тканин (наприклад, судин ксилеми стебла) слугує додатковим 

захистом від травоїдних. 

 Крім того, лігнін володіє здатністю інгібувати ріст патогенних 

мікроорганізмів і синтезується у відповідь на пошкодження або інфекцію. 

Лише деякі мікроорганізми володіють здатністю розщеплювати лігнін, 

зокрема гриби, які викликають серцевинну гниль деревини. 

 Суха деревина на третину складається з лігніну. Делігніфікація, яка 

використовується при виробництві паперу і целюлози, дуже дорогий процес, 
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тому проводяться активні дослідження з використанням методів генетичної 

інженерії для зниження рівня синтезу лігніну в деревних рослин. 

 Важливою особливістю лігніну є його стійкість до мікроорганізмів. 

Лише деякі з них, до того ж дуже повільно, руйнують лігнін. 

 Під час окиснення лігніну нітробензолом в лужному середовищі він 

розщеплюється з утворенням ароматичних альдегідів: ваніліну, бузкового 

альдегіду та n-оксибензальдегіду. 
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 Співвідношення альдегідів, що утворюються у процесі окиснення 

лігніну є різним у різних рослин. Так, під час окиснення лігніну хвойних 

дерев серед продуктів розщеплення переважає ванілін. У листяних породах 

основним компонентом є бузковий альдегід, кількість якого переважає 

кількість ваніліну в кілька разів. Для лігніну злаків характерним є утворення 

у разі розщеплення значної кількості n-оксибензальдегіду й відсутність 

бузкового альдегіду. 

Меланіни  

 Термін меланін часто використовують для позначення темно-

коричневих або чорних природних пігментів. У рослин – це фенольні 

полімери, будова яких остаточно не з’ясована. Такого типу сполуки виявлені 

у насінні соняшника, кавуна. 

 Розрізняють еумеланіни та алломеланіни. Еумеланіни – нітрогенвмісні 

пігменти, здебільшого тваринного походження. У деяких рослинах 

еумеланіни можуть синтезуватись у відповідь на пошкодження, наприклад, у 

шкірці банана або в розрізаних бульбах картоплі. Головними мономерами 
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еумеланінів тварин є індоліл-5,6-хінон та його відновлені похідні, а рослин – 

диоксифенілаланін і диоксифенілаланін-хінони. 

 Алломеланіни – пігменти вищих рослин і грибів. Їх характерною 

особливістю є те, що вони містять мало Нітрогену або ж не містять його 

зовсім, тому не можуть бути полімерами індолу. Багато з них полімерами 

простих фенолів, таких як пірокатехін, або ж їх хінонів. При лужному 

розщепленні алломеланінів утворюються пірокатехін, протокатехова або 

саліцилова кислоти. Вважають, що меланіни, як і більшість інших рослинних 

полімерів, утворюються шляхом окиснювальної полімеризації пірокатехінів 

за наявності фермента фенолази.  

  

11.2.7. Функції фенольних сполук 

Фенольні сполуки різноманітні як за своєю структурою, так і за 

функціями, які вони виконують у рослинному організмі. Велика кількість 

сполук цієї групи наводить на думку, що на сьогоднішній день відомі ще не 

усі функціональні аспекти їх фізіологічного впливу. 

Майже всі фенольні сполуки відіграють захисну роль у реакціях 

рослинного організму на дію різноманітних факторів. Відомо, що рослинні 

клітини реагують на механічні пошкодження або проникнення патогенів 

підвищенням активності фенілаланінаміакліази, 4-гідроксилази транс-

коричної кислоти, пероксидази та інших ферментів. Це супроводжується 

“спалахом” новоутворення фенольних сполук.  Зв’язуючись із нефенольними 

полімерами клітинних стінок, лігнін і оксикоричні кислоти сприяють їх 

зміцненню і таким шляхом запобігають проникненню патогенів, а також 

неконтрольованій втраті води. Зауважимо, що посилення процесів 

лігніфікації є однією зі стратегій метаболітичної адаптації до дії стрес-

факторів різної природи. 

Серед захисних функцій фенольних сполук виділяють 

фотопротекторну роль. Давно зауважили, що рослини, які ростуть у 

тропічних і альпійських районах, містять більшу кількість фенолів, аніж 
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рослини помірних широт. Так пігментовані форми культурних рослин з 

високим вмістом антоціанів походять в основному з гірських районів, 

наприклад, столовий буряк  зі своїм попередником листовим буряком – 

мангольд. Встановлено, що епідермальні клітини, пропускаючи видиме 

світло, поглинають до 95 % ультрафіолетових променів завдяки високому 

вмісту фенольних сполук, найперше флавоноїдів. Вважають, що флавоноїди, 

зокрема антоціани, знижують ризик фотоокиснювальних пошкоджень 

клітини за рахунок зменшення кількості активних форм Оксигену (Field et al., 

2001). Крім того, вони можуть зв’язувати іони важких металів у стійкі 

комплекси. Відомо, що флавоноїди, які містяться у зеленому чаї і червоному 

вині, ізофлавоноїди сої, а також стильбен резвератрол, виявлений у винограді 

та червоному вині, володіють вираженою антиканцерогенною дією саме 

завдяки своїм антиоксидантним властивостям. Встановлено, що холодове 

загартовування рослин пшениці призводить до зростання вмісту фенольних 

сполук у 2,5–3 рази, причому синтез їх мономерних форм відбувається 

досить інтенсивно (Олениченко, 2006). 

Захисна функція фенольних сполук проявляється і в якості 

детеррентів (від лат. deterreo – відлякувати) або антифідантів (від грец. anti 

– проти та англ. feed – живлення), тобто сполук, які знижують привабливість 

і харчову цінність рослинних тканин для фітофагів. Збільшення вмісту 

лігнінів, танінів, пірокатехінів і ферулової кислоти, яке часто спостерігається 

в немолодих листках, робить їх неїстівними для личинок і дорослих комах. 

Крім того, міцні білково-танінові комплекси важкотравні, тому багато 

ссавців, наприклад, велика рогата худоба, уникають вживання рослин або їх 

частин, які містять таніни. 

Для багатьох фенольних сполук характерна сигнальна функція. 

Флавоноїди аригенін і лутеолін беруть участь у формуванні бульбочок у 

бобових рослин. Саліцилова кислота запускає процес термогенезу при 

цвітінні ароїдних, реакцію надчутливості при пораненнях та проникненні 

патогенів. Часто фенольні сполуки визначають взаємодію між 
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представниками рослинного і тваринного царств. Наприклад, забарвлення 

квітів, плодів і насіння, яке приваблює комах і птахів, зумовлене такими 

фенольними сполуками як антоціани, флавонони, флавоноли, нафтохінони і 

меланіни. Харчові аттраканти фенольного походження, наприклад, 

ізокверцетин, на практиці використовуються для приваблювання 

потенційних запилювачів квітів і поширювачів насіння. 

Рослинні феноли є також регуляторами росту і розвитку рослин, 

виявляючи при цьому як стимулюючу, так і інгібуючу дію. Так, фенольні 

сполуки, які містять орто-гідроксильну групу інгібують активність оксидази 

ІОК. Цей фермент каталізує окиснення ІОК до фізіологічно неактивної 

сполуки 3-метиленоксиіндолу. 

N
H

CH2

O

3-метиленоксиіндол
 

 Монофеноли і метадифеноли, навпаки, стимулюють. Флавонон 

нарингенін інгібує утворення гормонів-активаторів росту – гіберелінів та 

цитокінінів. На культурі зародків бересклету в стані спокою було 

встановлено, що пара-кумарова кислота запобігає виходу зародків із стану 

спокою, а на насінні бавовнику показано, що воно набуває здатності 

проростати лише після того, як фенольні сполуки, які містяться в їх оболонці, 

піддадуться конденсації. Фенольні сполуки поряд з фітогормоном АБК 

входять до складу так званого β-інгібіторного комплексу, який відповідає за 

фізіологічний спокій насіння і запобігає його проростанню навіть у 

соковитих плодах (томати, огірки і т. д.). Крім того, фенольні сполуки 

можуть лімітувати ріст клітин шляхом утворення ковалентних зв’язків зі 

структурними полісахаридами, гідроксипроліном білків клітинних стінок. 

Відкладаючись у клітинній стінці, оксикоричні кислоти та/або лігнін 

скріплюють целюлозні волокна, виступаючи в ролі жорсткого матриксу 

(Brett, Waldron, 1990). 
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Дослідження перехресного запилення у двох видів форзицій показало, 

що фертильний пилок містить флавоноловий глікозид рутин, тоді як 

стерильний, не здатний до запилення, – вільний кверцетин,  оскільки містить 

фермент, який гідролізує цей глікозид. Виявлена пряма кореляція між 

збільшенням кількості фенольних сполук і утворенням ембріоїдів у процесі 

соматичного ембріогенезу в культурах клітин різних рослин (Kouakou et al., 

2007; Reis et al., 2008). 

Варто згадати і важливу структурну функцію рослинних фенолів, які є 

компонентами клітинних стінок (лігнін, суберин). Крім того, фенольні 

сполуки є резервними речовинами. Тривалий час фенольні сполуки вважали 

кінцевими продуктами метаболізму рослин. Експериментально доведено, що 

вищі рослини здатні піддавати феноли глибокому окисненню з розривом 

бензольного кільця і з утворенням продуктів первинного обміну речовин аж 

до вуглекислого газу (Запрометов, 1996). 

Добре відомо, що фенольні сполуки відіграють важливу роль в окисно-

відновних реакціях, наприклад, як компоненти електрон-транспортних 

ланцюгів дихання і фотосинтезу (убі- і пластохінони).  

Фенольні сполуки  є переносниками Гідрогену і в дихальному ланцюзі, 

що локалізований у мітохондріях. Це специфічні жиророзчинні сполуки 

убіхінони (похідні бензохінонів), котрі локалізовані в електрон-транспортній 

системі між флавопротеїдами і цитохромною системою. 

Подібно до убіхінонів фенольні сполуки є компонентами електрон-

транспортної системи хлоропластів. Це пластохінони. На відміну від 

водорозчинних фенольних сполук, убіхінони і пластохінони не 

нагромаджуються у тканинах рослин у високих концентраціях, але все ж їх 

концентрація зазвичай майже у 20 разів перевищує концентрацію 

цитохромів. 

Встановлено, що система поліфенолів та поліфенолоксидаз виконує 

функції перенесення атомів Гідрогену на кінцевих етапах дихання. Цей 

комплекс за участю кисню повітря здатний окиснювати амінокислоти, 
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пептиди, аскорбінову, яблучну, лимонну кислоти. Ці реакції мають важливе 

значення, наприклад, окиснення триптофану хіноном призводить до 

утворення індолілоцтової кислоти.  
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індоліл-3-оцтова кислота

поліфенол

 

Деякі фенольні сполуки навпаки, мають здатність розділяти або 

інгібувати дихальний процес (ротенон, кумарин, платанетин). 

Важливою ознакою, яка вирізняє фенольні сполуки з-посеред інших 

сполук вторинного походження, є їхнє широке розповсюдження у всіх 

рослинних клітинах. Залежно від структури, фенольні сполуки мають різну 

біологічну активність і відіграють певну роль у рослинному організмі. 

Фенольні сполуки мають велике практичне значення для людини, 

оскільки володіють широким спектром фармакологічної дії, при цьому сила 

ефекту їх впливу залежить від різноманітності їх структур. Наявність 

метильних і меток сильних груп у молекулі фенольних сполук, а також 

утворення хінонних форм збільшує токсичність фенолів для мікроорганізмів. 

Окрім цього, препарати на основі фенольних сполук широко використовують 

у медицині як антимутагенні, антиканцерогенні, антиоксидантні, 

протизапальні, тонізуючі, жовчогінні засоби. 

1.2.8. Біосинтез фенольних сполук 

На сьогодні відомі два основні шляхи утворення фенольних сполук: 

через шикімову кислоту (шикіматний) і ацетатно-малонатний. Вихідними 
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сполуками у шикіматному шляху виступають фосфоенолпіровиноградна 

кислота та еритрозо-4-фосфат, які утворюються відповідно при гліколізі і в 

пентозофосфатному циклі при фотосинтезі. Шикіматний шлях локалізований 

у хлоропластах, а необхідний фосфоенолпіруват (ФЕП) транспортується у 

хлоропласти специфічним ФЕП-фосфатним-транслокатором (переносником). 

У деяких рослин виявлені ізоформи окремих ферментів шикіматного шляху, 

локалізовані в цитозолі. Проте їх активність є нижчою, ніж пластидних 

ізоформ. Наявність повного шикіматного шляху в цитозолі на сьогоднішній 

день є предметом дискусії.  

У результаті конденсації ФЕП та еритрозо-4-фосфату утворююється 

семикарбонова сполука – 2-кетозо-3-дезокси-7-фосфоарабогептонова 

кислота. За допомогою фермента синтетази відбувається циклізація кислоти 

в 5-дигідрохінну кислоту. У процесі дегідратації вона перетворюється у 

дигідрошикімову кислоту. Остання за допомогою фермента редуктази 

відновлюється у шикімову кислоту (рис. 25). 
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Рис. 25. Схема утворення шикімової кислоти 

 

У подальшому з шикімової кислоти утворюється 5-фосфошикімова 

кислота, з неї – хоризмова, а згодом через кілька стадій – префенова кислота. 
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На стадії префенової кислоти шляхи біосинтезу розходяться. По 

першому шляху йде синтез фенілпіровиноградної кислоти, по другому – n-

оксивиноградної кислоти. 

При амінуванні двох останніх сполук утворюється фенілаланін і 

тирозин (ці шляхи були описані вище). Ці амінокислоти можуть брати участь 

в біосинтезі молекул білків і деяких груп алкалоїдів. При дезамінуванні 

амінокислот за наявності ферментів – фенілаланінаміакліази або 

тирозинаміакліази, утворюються транскорична і трансгідроксикорична 

кислоти. Інфікування рослинного організму індукує активацію 

фенілаланінаміакліази, що призводить до швидкого синтезу фітоалексинів 

фенольної природи. На сьогоднішній день фенілаланінаміакліаза є одним із 

ферментів вторинного метаболізму рослин, які найінтенсивніше вивчають. Із 

коричних кислот за допомогою гідроксилюючих і метоксилюючих ферментів 

синтезуються сполуки фенілпропанового ряду – оксикоричні кислоти і 

кумарини. 
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Отже, шикіматний шлях є джерелом утворення важливих амінокислот 

– фенілаланіну і тирозину, а також фенольних сполук. Оскільки сумарна 

кількість фенольних сполук становить велику частку від загальної клітинної 

маси (у деяких рослин до 50 % сухої речовини), шикіматний шлях можна 

вважати одним із основних біосинтетичних шляхів рослин. 

Другий шлях – ацетатно-малонатний, повʼязаний із проміжним 

синтезом полікетометиленових попередників. Вихідний продукт – ацетил-

КоА, утворюється в результаті гліколізу цукрів – за участю карбоксилази і 

АТФ у присутності іонів Mn2+ перетворюється в малоніл-ацетил-КоА. Таким 

шляхом при поступовому нарощуванні карбонового ланцюга виникає полі-β-

кетометиленовий ланцюг. Подальша циклізація полікетидного ланцюга 

призводить до утворення різноманітних фенольних сполук. Ацетатно-

малонатний шлях біосинтезу фенольних сполук широко розповсюджений у 

грибів, лишайників і мікроорганізмів. У рослин він зазвичай реалізується у 

поєднанні з шикіматним шляхом у біосинтезі флавоноїдів. 

Біосинтез флавоноїдів відбувається змішаним шляхом. Кільце А і 

пропановий фрагмент утворюються ацетатним шляхом, кільце В – через 

шикімову кислоту. Кільце А утворюється з трьох молекул оцтової або 
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малонової кислот за участю коферменту А. Продукт циклізації, який при 

цьому утворюється, реагує з n-кумаровою кислотою. У результаті їхньої 

конденсації та циклізації утворюється халкон. Під час окиснення халкону 

утворюються флавони, флавоноїди, а у разі відновлення – антоціани та 

катехіни. 
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Під час утворення кільця В спершу шикімова кислота за участю АТФ 

фосфорилюється в 5-фосфошикімову кислоту, яка з’єднується з 

фосфоенолпіруватом, утворюючи 3-енолпірувілшикімат-5-фосфат, а потім 

хоризмову кислоту. Остання перетворюється у префенову кислоту, яка є 

проміжною сполукою у біосинтезі ароматичних амінокислот, флавоноїдів, 

кумаринів та інших поліфенолів. 

 Кумарин синтезується із шикімової кислоти через стадію формування 

n-кумарової кислоти, її гідроксилювання, утворення глікозиду-попередника з 

одночасним транс-цис перегрупуванням і подальшим замиканням 

лактонного кільця. 
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Вихідними фенольними мономерами в біосинтезі лігніну є коричні 

спирти – пара-кумаровий, синаповий і коніфериловий, які утворюються за 

рахунок відновлення карбоксильних груп відповідних кислот за участю 

НАДФН.  

Коніфериловий спирт міститься у камбіальній тканині деревних рослин 

у формі глікозиду коніферину. Під дією окисних ферментів 

(поліфенолоксидази, пероксидази) коричні спирти піддаються окисній 

конденсації, що відбувається з проміжним утворенням вільних радикалів. 

Коніферил попередньо розщеплюється β-глюкозидазою, що присутня в 

камбії.  

Окиснення фенольних одиниць відбувається за участі Н2О2. Вільні 

фенольні радикали димеризуються і полімеризуються в різних комбінаціях за 

рахунок утворення С-С і С-О-С зв’язків, формуючи дуже розгалужену 

полімерну структуру лігніну. У бокових ланцюгах лігніну часто наявні вільні 

гідроксильні групи, які можуть окислюватись до альдегідних і 

карбоксильних груп. 

Точний механізм біосинтезу лігніну на даний час не відомий. 

Донедавна вважали, що формування аморфної полімерної структури 

відбувається за рахунок випадкової взаємодії радикалів мономерів, димерів 

та олігомерів лігнолів. Сьогодні є деякі дані про те, що синтез лігніну 
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регулюється позаклітинними глікопротеїнами, які отримали назву 

“диригуючи білків”, що сприяють утворенню різних полімерних структур, 

які відкладаються у строго визначених ділянках клітинної стінки. 

Біосинтез деяких фенолів може здійснюватись інакше. Зокрема, 

ароматичні сполуки ізопреноїдної структури, які є компонентами 

ефірноолійних рослин, утворюються з мевалонової кислоти через 

диметилалілпірофосфат з подальшим етапом ароматизації шестичленних 

кілець. 

 

Контрольні запитання 

 
1. Які сполуки належать до фенольних сполук? Які є основні групи рослинних 

фенолів? 
2. Назвіть представників С6-фенолів та їх поширення у рослинах. 
3. Охарактеризуйте С6- С1-фенольні кислоти. 
4. Яка хімічна структура та властивості гідроксикоричних кислот. 
5. Опишіть будову та значення кумаринів рослин. 
6. Поясніть функції флавоноїдів у рослинних організмах з точки зору їх хімічної 

структури. 
7. Назвіть основних представників катехінів. 
8. Опишіть будову, поширення та властивості антоціанів. 
9. Від яких чинників залежить колір антоціанових пігментів? 
10. Яка природа дубильних речовин? Поясніть застосування дубильних речовин у 

промисловості з точки зору їх хімічних властивостей. 
11. Опишіть властивості лігнінів, назвіть основних представників цієї групи. 
12. Які найважливіші функції виконують фенольні сполуки в рослинних організмах? 
13. Назвіть особливості біосинтезу фенольних сполук. 
14. Опишіть шикіматний шлях біосинтезу фенольних сполук. 
15. На якому етапі біосинтезу фенольних сполук відбувається утворення фенілаланіну 

і тирозину? 
16. Із яких сполук синтезуються оксикоричні кислоти і кумарини? 
17. Опишіть ацетатно-малонатний шлях біосинтезу фенольних сполук. 
18. Охарактеризуйте процес біосинтезу флавоноїдів. 

 

1.3. Алкалоїди 

До алкалоїдів належать речовини рослинного походження, що 

містяться у багатьох рослинах. На сьогодні відомо більше 12 000 алкалоїдів, 

знайдених у 20 % судинних рослин. 

Алкалоїди можна розглядати як складні похідні аміаку, в якому атоми 

Гідрогену заміщені радикалами. 
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N R3R1

R2  

Загальною властивістю для більшості алкалоїдів є наявність у їх 

молекулах Нітрогену, що міститься у складі циклів. Отже, алкалоїди 

належать до гетероциклічних сполук. Алкалоїди є органічними основами і у 

разі взаємодії з кислотами утворюють солі. Зазвичай алкалоїди містяться у 

рослинах у вигляді солей яблучної, винної, лимонної та інших кислот. У 

вигляді солей вони розчинні у воді, у вільному вигляді алкалоїди зазвичай 

нерозчинні у воді, але розчиняються в органічних розчинниках. 

Ще однією універсальною властивістю алкалоїдів є те, що вони 

фізіологічно надзвичайно активними речовинами, які виявляють сильний 

вплив на організм тварин і рослин. 

У ході еволюції вищі рослини виробили так звану метаболічну 

екстракцію, або можливість нагромадження вторинних сполук поза 

метаболічними центрами – зазвичай у вакуолях та клітинній стінці. 

Наприклад, алкалоїд нікотин синтезується у коренях рослин тютюну, а 

звідти надходить до листків, де й нагромаджується. Вторинні структурні 

модифікації молекул часто відбуваються не там, де проходить їх первинний 

синтез. Наприклад, циклічна система тропанових алкалоїдів формується в 

коренях дурману звичайного і звідти транспортується у листки, де зазнає 

значних модифікацій. 

Алкалоїди нагромаджуються зазвичай у тканинах чотирьох типів: 

1) у тих, що активно ростуть; 

2) в епідермальних та гіподермальних; 

3) в обкладці судинних пучків; 

4) у латексних судинах. 

Алкалоїди нагромаджуються у вакуолях, тому не виявляються у 

молодих тканинах до вакуолізації. Вони рідко містяться у мертвих тканинах, 

навіть у корі хінного дерева знаходяться лише в паренхімі. Алкалоїди 
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локалізуються зазвичай у певних органах рослин, наприклад, в аконіту – 

головно у бульбах, у кокаїнового куща – в листках. 

Алкалоїди виявлено не лише в організмі рослин, але й у грибах, 

бактеріях, навіть в організмі тварин. Проте сполуки цієї групи, котрі 

знайдено у тварин, не завжди синтезуються самим організмом: іноді їх 

походження пов’язане з характером їжі. Так, в організмі бобрів 

нагромаджується алкалоїд касторамін, який дуже близький до алкалоїду 

дезоксинуфаридину з кореневищ глечиків жовтих, і потрапляє він в організм 

тварин разом із їжею. 

N

CH3

CH3

O

дезокcинуфаридин  

Здебільшого в рослині міститься суміш декількох алкалоїдів, іноді 15-

20, часто близьких за будовою, однак у деяких рослин є лише один алкалоїд 

(наприклад, рицинін у рицині). 

Багато алкалоїдів, особливо складної будови, специфічні для певних 

родин і навіть родів, ця особливість використовується у систематиці та 

класифікації. Вміст алкалоїдів у сировині зазвичай становить десяті й соті 

долі відсотка і рідко досягає 10–15 % (кора хінного дерева). 

Тривалий час біологічні функції алкалоїдів у рослинному світі були не 

зрозумілими, незважаючи на те, що питання про фізіологічну роль алкалоїдів 

дискутується вже більше 100 років. Зазвичай їх вважали кінцевими 

продуктами обміну речовин. Динаміка нагромадження алкалоїдів у різних 

органах рослини є доказом їх використання як запасної форми Нітрогену. 

Згодом було з’ясовано, що алкалоїди активно залучаються до обмінних 

процесів. Згідно з однією із теорій їм притаманна роль рослинних гормонів та 

каталізаторів. Як доказ наводять факт існування N-оксидних форм 
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алкалоїдів. Під час дихання рослин алкалоїд окиснюється до пероксиду, який 

переходить до N-оксиду, а активний Оксиген використовується рослиною 

для подальших процесів. 

Деякі алкалоїди, наприклад, горденін, властивий рослинам ячменю, у 

міру розвитку рослин перетворюється у лігнін. Існують експериментальні 

дані, котрі свідчать про ймовірну участь алкалоїдів у окисно-відновних 

процесах. Встановлена роль алкалоїдів, зокрема нікотину, як джерела 

матеріалу, необхідного для синтезу ферментів. 

У підземних органах алкалоїди регулюють обмін речовин та ріст 

кореневої системи. Виділяючись у ґрунт, вони захищають рослину від 

ґрунтових бактерій і від поїдання тваринами. Вважають, що основна маса 

алкалоїдів необхідна рослинам саме для захисту від поїдання травоїдними 

тваринами. Є дані про загибель худоби при поїданні рослин, які містять 

алкалоїди, наприклад, таких як люпин Lupinus, дельфіній Delphinium, 

жовтозілля Senecio. Зазначимо, що ці випадки відбуваються лише з 

домашніми тваринами, які, на відміну від диких, не мають здатності 

вирізняти й уникати отруйних рослин. 

Алкалоїди є ефективними сенсибілізаторами. Вони посилюють 

чутливість рослинних тканин до світла і пришвидшують перебіг фази 

утворення й розвитку генеративних органів. 

 Механізми дії алкалоїдів на організм людини дуже різноманітні. 

Загалом ці речовини діють на специфічні рецептори або впливають на 

активність ферментів. Стимуляція, або блокада рецепторів, у тому числі 

природними алкалоїдами чи синтетичними аналогами і похідними, 

призводить до попередження, а також лікування патологічних станів. 

Алкалоїди сильно впливають на активність ферментів. Дія деяких з них 

пов’язана з індукцією або зниженням активності ензимів. Окрім цього, 

алкалоїди можуть впливати на процеси мембранного транспорту та синтез 

білків. 

11.3.1 Класифікація алкалоїдів 
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Алкалоїди відрізняються від інших вторинних метаболітів найбільшим 

різноманіттям хімічної будови і шляхів біосинтезу. Існує кілька різних 

класифікацій алкалоїдів, які ґрунтуються на різних принципах: на побудові 

карбон-нітрогенного скелету, за філогенетичним принципом, за 

фармакологічними властивостями. На нашу думку, оптимальною є 

класифікація, яка бере до уваги шляхи біосинтезу алкалоїдів і відповідно до 

цього розділяє їх на три групи: 

- справжні алкалоїди, що мають гетероциклічні кільця і 

біосинтетично походять від алкалоїдогенних амінокислот (лізину, 

аспарагінової кислоти, тирозину, триптофану, гістидину, гліцину), 

або з нікотинової чи антранілової кислот; 

 

N

COOH COOH

NH2

нікотинова
кислота

антранілова
кислота

 

 

- протоалкалоїди, що містять Нітроген не у складі гетероциклів, але 

утворюються з амінокислот; 

- псевдоалкалоїди (ізопреноїдні алкалоїди), що синтезуються без 

участі амінокислот і об’єднуються в групу незалежно від наявності 

гетероциклу. Майже всі псевдоалкалоїди мають терпеноїдне 

походження.  

Найбільшу групу алкалоїдів – справжні алкалоїди, класифікують за 

принципом, в основі якого лежить будова нітрогенвмісного циклу на похідні 

індолу, пурину, хіноліну та ін. (див. табл. 8). 
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Таблиця 8.  

Основні типи алкалоїдів 

Тип алкалоїдів Структура Попередник Приклад 

Піролідини 
N
H  

Орнітин Нікотин 

Похідні тропану N

 

Орнітин Атропін, кокаїн 

Група піперидину 

N  

Лізин або ацетат Коніїн 

Група піролізидину 
N  

Орнітин Ретрорсин 

Група хінолізидину 
N

 

Лізин Лупінін 

Ізохіноліни 
N

 

Тирозин Кодеїн, морфін 

Похідні індолу 

N  

Триптофан Стрихнін, резерпін 

 

Тютюн містить низку алкалоїдів, найважливішими серед них є нікотин 

і анабазин. 

N

N

CH3
N

N

CH3

нікотин анабазин
  

Нікотин при окисненні утворює нікотинову кислоту, яка є 

антипеларгічним вітаміном і у вигляді аміду бере участь в окисно-відновних 

реакціях. Нікотин у вільному стані – безбарвна, масляниста рідина.  Це 
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сильноотруйна сполука, котра діє на периферичну і центральну нервову 

систему; за ступенем дії наближається до синільної кислоти (токсична доза 

для людини 50–100 мг). У разі отруєння нікотином настає параліч дихання. 

Нікотин у великих кількостях отримують із відходів тютюнової 

промисловості і використовують для боротьби зі шкідниками рослин 

(наприклад, у теплицях і оранжереях). На сьогодні не знайдено жодного виду 

комах, стійких до нікотину. 

Анабазин був уперше виділений із середньоазійської рослини їжачника 

безлистого Anabasis aphylla. Анабазин, як і нікотин, використовується для 

боротьби з комахами, що шкодять сільському господарству. 

Важливим представником групи алкалоїдів, що належать до похідних 

хіноліну, є хінін, що міститься у корі хінного дерева. Хінін використовується 

у медицині як ефективні ліки проти малярії, оскільки згубно впливає на всі 

види малярійних плазмодіїв. 

N

N

OH

OCH3

хінін
 

Морфін є представником групи ізохінолінових алкалоїдів. Він 

міститься в опії – молочному соку опійного маку. Опій має велику кількість 

різноманітних алкалоїдів і застосовується у медицині. Він є заспокійливим 

засобом, а у великих кількостях – наркотиком. Морфін застосовується як 

болевтамовуючий засіб. Хворим його призначають у випадках, коли не діють 

інші знеболюючі ліки. Зловживання морфіном призводить до наркотичної 

залежності, що супроводжується глибокими психічними розладами і 

ураженням усіх внутрішніх органів. 
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O

OH

OH

N CH3

морфін  

Кокаїн – алкалоїд кокаїнового куща. Рослина походить із Перу та 

Болівії, культивується. Листки мають тонізуючу дію при втомі, підтримують 

м’язеву енергію і тамують відчуття голоду. Кокаїн та його солі були 

першими знеболювальними засобами, але зараз застосовуються лише як 

місцеві анестезуючі засоби в офтальмології, хірургії вуха, ротової порожнини 

тощо. 

N OCH3

C O CH3

O

C

O

C6H6

кокаїн
 

Постійне надмірне застосування кокаїну призводить до наркотичної 

залежності, що супроводжується руйнуванням нервової системи і швидкої 

смерті. 

Атропін – разом із кокаїном входить до групи тропанових алкалоїдів. 

Міститься у беладоні (Atropa belladonna).  

 

ON CH3 CO CH

CH2OH

                 атропін
 

 

Оскільки в малих дозах атропін викликає розширення зіниць, він 

широко застосовується у медицині (офтальмології) при обстеженні очей. 
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Цікаво, що властивості атропіну були відомі ще за часів Клеопатри, яка 

використовувала екстракти, що містили атропін, для того, щоб надати очам 

блиску. 

Алкалоїди споринні (ерголінові алкалоїди). Спориння (ріжки) – 

отруйний гриб, що паразитує на зернівках злакових (див. 

рис. 26). Захворювання на ерготизм, зумовлене здатністю 

алкалоїдів ріжків викликати скорочення гладенької 

мускулатури і судин, тепер виникає рідко. Раніше 

ерготизм у Західній та Центральній Європі був настільки 

поширений, що у 1095 році Папа Римський заснував 

орден Святого Антонія, завданням якого було лікування 

людей, хворих на це захворювання. Звідси й виникла 

давня назва хвороби – антонів вогонь. 

В основі хімічної будови алкалоїдів споринні 

лежить скелет ерголіну, з якого походять D-лізергінова 

або D-ізолізергінова кислоти.  

 

N
H

NH

A

B C D
N

N

CH3

COOH

HH COOH

H

ерголін D-лізергінова
кислота

D-ізолізергінова
кислота

 

 Серед ергоалкалоїдів виділяють прості аміди лізергінової кислоти та 

пептидні алкалоїди. Структура останніх складається з ядра D-лізергінової 

кислоти, що поєднане з кількома амінокислотами, з’єднаними пептидними 

зв’язками у циклічну структуру. Однією з амінокислот завжди є пролін. 

 

Рис. 26. Ріжки 
споринні 

на колосі жита 
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R1=   ; R2=                     - ергокорнін
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 Препарати, виготовлені на основі алкалоїдів споринні, 

використовуються у медицині. 

 Кофеїн – головний алкалоїд насіння кави Coffea sp. (1–2 %). Кофеїн 

впливає на кору головного мозку, зменшує втому, покращує зір, слух, 

розумову діяльність, здатність сприймати зовнішні подразники. Він 

стимулює діяльність серця, розширює судини мозку, серця, скелетної 

мускулатури. Кофеїн є антагоністом алкоголю і наркотичних речовин. Цей 

алкалоїд належить до групи пуринових алкалоїдів, оскільки утворюється із 

ксантину – дезамінованої форми гуаніну. 

N

N
N

N

H

N

N
N

N

CH3

O CH3

O

CH3

пурин кофеїн
 

 Насіння куща коли містить 2–3 % кофеїну. Порошок коли 

використовують для приготування тонізуючих напоїв, шоколаду. 

До протоалкалоїдів належить група колхіцинових алкалоїдів 

(трополонові алкалоїди), яка налічує близько 30 сполук, які утворюються 

зазвичай шляхом з’єднання похідних α-фенілаланіну та α-тирозину. 
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Молекули колхіцинових алкалоїдів складаються з трьох конденсованих 

кілець, одне з яких (кільце С) є трополоном, а кільце В – гідрованим 

трополоном. Колхіцин не можна назвати типовим алкалоїдом, бо він є 

нейтральною сполукою. Похідні відрізняються гідрокси-, метокси-, 

метилендигідроксигрупами у кільці А і метоксигрупами кільця С. 

Колхіцинові алкалоїди мають антимітотичну активність. Колхамін 

менш токсичний за колхіцин. Обидві сполуки є каріопластичними отрутами, 

блокують поділ клітин на стадії метафази і тому можуть затримувати 

розвиток злоякісних утворень. Раніше колхіцин і його саліцилат 

використовували як болевтамовуючий засіб при суглобовому ревматизмі. 

Колхіцин використовують у селекції рослин для отримання поліплоїдних 

форм рослин. Міститься колхіцин зокрема у бульбоцибулинах пізньоцвіту 

осіннього.  

Група псевдоалкалоїдів об’єднує стероїдні і терпеноїдні алкалоїди. До 

перших належать сполуки, в основі структури яких лежить скелет 

циклопентанупергідрофенантрену, зв’язаний з гетероциклічною системою. 

Крім того, в молекулу може бути включена вуглеводна частина, що 

послужило основою для другої назви цієї групи – глікоалкалоїди. У своїх 

властивостях глікоалкалоїди поєднують ознаки стероїдних сапонінів і 

алкалоїдів. Відомо близько 350 представників, які трапляються виключно у 

родинах пасльонових, лілійних, самшитових, кутрових і симарубових. 

Терпеноїдні алкалоїди побудовані за “ізопреновим” правилом (див. 

розділ “Терпени і терпеноїди”). Залишки терпеноїдів, які входять до їх 
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складу, належать до моно-, сескві-, ди- і тритерпеноїдів. Найчастіше 

трапляються дитерпенові алкалоїди. Виявлені вони в 11 родинах, найбільше 

представників у родині жовтецевих. 
 

11.3.2. Біосинтез алкалоїдів 

Алкалоїди є продуктами обміну Нітрогену в рослинах і згруповані за 

формальним хімічним принципом – наявності в молекулі атома Нітрогену. 

Попередниками істинних алкалоїдів і протоалкалоїдів є протеїногенні й 

непротеїногенні амінокислоти, зокрема орнітин, лізин, фенілаланін, 

триптофан, тирозин, гістидин. У цій ролі можуть також виступати 

антранілова та нікотинова кислоти, полікарбонові одиниці (наприклад, 

ацетат) тощо.  

Спільним для більшості алкалоїдів є наявність гетероциклів (піролідин, 

піперидин, піридин) чи поєднання цих простих гетероциклів з карбо- або 

іншими гетероциклами з утворенням складніших поліциклічних структур. 

Походження алкалоїдів має деякі універсальні риси, що 

експериментально доведено за допомогою специфічних мічених 

попередників, які вводили безпосередньо у рослину. Початковими реакціями 

біосинтезу в більшості випадків є декарбоксилювання, окисне дезамінування 

або переамінування амінокислот чи їх амінів. Для кожної групи алкалоїдів ці 

реакції здійснюють певні “власні” ферменти. На першому етапі синтезу 

відбувається декарбоксилювання амінокислоти за участю відповідної 

декарбоксилази. Утворені біогенні аміни піддаються окисному 

дезамінуванню за участю амінооксидаз. Отримані в результаті цієї реакції 

аміноальдегіди або амінокетони в результаті серії послідовних реакцій 

утворюють ключові гетероциклічні сполуки, такі як піролідин, піперидин, 

піридин, хінолін, індол, пурин тощо. Потім відбувається модифікація базової 

структури за участю різноманітних реакцій: гідроксилювання, метилювання 

та ін. Далі зазвичай відбувається пряме трансметилювання отриманих 

проміжних сполук, після чого йде циклізація аліфатичних ланцюгів 
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попередників у різні гетеро- і карбоциклічні структури. Бувають випадки, 

коли утворення нових алкалоїдів поєднується з розщепленням раніше 

сформованих циклічних структур унаслідок розриву С-С-, С-N- чи С-О- 

зв’язків. 

Обмежені варіанти циклізації і перегрупувань під час біосинтезу 

алкалоїдів зазвичай поєднані з включенням функціональних груп і замісників 

на різних етапах метаболізму, що веде до виникнення у природі 

різноманітних структурних типів алкалоїдів. 

У формуванні остаточної структури алкалоїду можуть брати участь 

додаткові карбонові одиниці, наприклад ацетат (у вигляді ацетил-КоА) або 

монотерпенова одиниця (для складних індольних алкалоїдів). Залежно від 

складності алкалоїда, його біосинтез може включати від трьох-чотирьох до 

десяти-п’ятнадцяти реакцій. 

При біосинтезі справжніх алкалоїдів і протоалкалоїдів відбувається 

включення амінокислоти повністю в молекулу алкалоїда. Псевдоалкалоїди 

мають ізопреновий характер, їх біосинтез йде шляхом утворення терпеноїдів. 

Нітроген у складі псевдоалкалоїдів має неамінокислотне походження. 

Нагромадженню і синтезу алкалоїдів у рослинах сприяє підвищена 

температура. Синтез алкалоїдів відбувається краще при нормальному 

забезпеченні Нітрогеном, особливо у формі NH3. Чим старша за віком 

рослина, тим вищий у ній вміст алкалоїдів. 

 

Контрольні запитання 

1. Назвіть особливості хімічної структури алкалоїдів. 
2. Опишіть основні тканини, де синтезуються алкалоїди. 
3. Поясніть дію алкалоїдів на організм людини. 
4. Назвіть основних представників алкалоїдів та джерела їх одержання. 
5. Які сполуки належать до групи псевдоалкалоїдів? 
6. Які сполуки є попередниками біосинтезу алкалоїдів? 
7. Назвіть основні реакції біосинтезу алкалоїдів. 
8. Чим зумовлене різноманіття алкалоїдів? 
9. Чим відрізняється біосинтез справжніх та псевдоалкалоїдів? 
10. Які зовнішні фактори впливають на синтез алкалоїдів? 
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11.4. Глікозиди 

Глікозиди – це поширена форма природних органічних сполук, 

молекули яких складаються з цукрової (глікон) та нецукрової (аглікон або 

генін) частин, що з’єднані між собою через атом Оксигену, Нітрогену, 

Сульфуру чи  Карбону. 

Назва сполук походить від грецького “glykys” – солодкий, що вказує на 

наявність цукру в молекулі глікозиду. 

 

11.4.1. Типи класифікації глікозидів 

Різноманітність глікозидів залежить від типу зв’язку між агліконом і 

цукром, від структури глікону та природи геніну. Усе це відображено у 

системі їх класифікації. 

Класифікація за типом зв’язку. Напівацетальний (глікозидний 

гідроксил) циклічної форми моносахариду відрізняється від інших 

гідроксильних груп високою здатністю до реакцій нуклеофільного 

заміщення. Такі реакції за участю ферментів глікозилтрансфераз приводять 

до утворення своєрідних простих ефірів, які називаються глікозидами. Якщо 

протон Н+ цього гідроксилу замінюється на фенольний, або спиртовий 

радикал (R), виникають 0-глікозиди, які є найпоширенішими у рослин: 
O H

O R

 

Якщо цукор взаємодіє з амінами, то утворюються N-глікозиди: 

O H

NH R

 

При взаємодії з меркаптанами утворюються S-глікозиди (тіоглікозиди): 

O H

S R
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У випадку, коли карбон цукру безпосередньо приєднується до Карбону 

аглікону, утворюються С-глікозиди: 

O

 

Відомі глікозиди, в яких один цукор приєднаний до глікону 

глікозидним 0-зв’язком, а другий – безпосередньо до Карбону глікону. Такі 

глікозиди називають О-С-глікозидами. 

Класифікація за структурою глікону. До складу глікозидів 

найчастіше входять D-глюкоза, D-галактоза, D-ксилоза, L-арабіноза. Деякі 

глікозиди містять дезоксицукри, в молекулах яких одна чи декілька 

гідроксильних груп заміщені атомами Гідрогену (наприклад, D-рамноза, L-

фукоза, D-дигітоксоза, D-цимароза). Глікозиди можуть містити уронові 

кислоти, наприклад D-глюкуронова кислота є у складі глікозидів солодки. 

Залежно від кількості залишків моноцукрів існують монозиди, або 

моноглікозиди (один залишок цукру); біозиди, або диглікозиди (два залишки 

цукру); триозиди, або триглікозиди (три залишки цукру); олігоглікозиди 

(більше трьох залишків цукру). Глікозиди з двома залишками моноцукрів, що 

з’єднані між собою в ланцюг, називають біозидами, а диглікозид має два 

цукри, що приєднані до молекули глікону в різних положеннях. 

Залежно від конфігурації глікозидного зв’язку розрізняють α- і β-

глікозиди. 

Під час утворення глікозидів виникає новий асиметричний глікозидний 

ценр. Його конфігурацію позначають буквами α- і β. Наприклад, α- і β-

ізомери метил-D-глюкопіранозиду: 

O

OCH3

H

OH

OH

OH

CH2OH

O

H

OH

OH

OH

OCH3

CH2OH

метил--D-глюкопіранозид метил--D-глюкопіранозид
 



 303 

Залежно від розміру циклу вуглеводного залишку глікозиди поділяють 

на фуранозиди і піранозиди: 

O

O

CH

OH

OH

OH

R

OH

CH2OH

O

H

OH

OH

OH

O

CH2OH

R

-глюкофуранозид глюкопіранозид
 

За назвою моносахаридів, які входять до молекули глікозиду, бувають 

глюкозиди, галактозиди, галактуронозиди (містять галактуронову кислоту) 

тощо. 

Класифікація за будовою аглікону. Залежно від природи аглікону 

глікозиди поділяються на чотири групи: 

- аліфатичні глікозиди – глікозиди жирних кислот, жирних спиртів і 

гліцерину; 

- аліциклічні глікозиди – тритерпенові та стероїдні сапоніни, моно-, ди- та 

сесквітерпенові глікозиди, глікоалкалоїди; 

- ароматичні глікозиди – антраглікозиди, фенольні глікозиди, глікозиди 

кумаринів, флавоноїдів та ін.; 

- гетероциклічні глікозиди – нуклеотиди, нуклеозиди та ін. 

 

11.4.2. Поширення і біологічні функції глікозидів 

У рослинах глікозиди знайдені в представників майже усіх родин і 

містяться в межах від десятих часток відсотка до 20 %. Вони відкладаються в 

епідермі і паренхімі листків, тканинах навколо провідних пучків, коренях 

деревних рослин, а нерідко і в деревині підземних органів. Глікозиди 

розчинені в клітинному соку і дифузно розподілені в клітинах усієї тканини, 

або зібрані в окремих клітинах чи групах клітин. Бувають випадки, коли 

глікозиди є і в соку, і в клітинних угрупуваннях. 
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Глікозиди в рослинах і у тварин виконують важливу біологічну 

функцію транспорту різних метаболітів. Отруйні глікозиди захищають 

рослину від шкідників. 

Глікозиди – зазвичай кристалічні речовини, найчастіше гіркі на смак, 

без запаху, але інколи зі специфічним запахом (амігдалин); безбарвні (серцеві 

глікозиди, сапоніни, глікоалкалоїди) або з білим, жовтим (флавоноїди), 

червоним, синім або фіолетовим забарвленням. 

Глюкованілін – глікозид, що міститься у плодах ванілі. При зберіганні 

плодів під дією β-глюкозидази відбувається розщеплення глюкованіліну на β-

глюкозу й аглікон ванілін. 

 

 

Ціаногенні глікозиди належать до групи нітрогенвмісних сполук 

вторинного походження. Вони беруть безпосередню участь у захисті від 

травоїдних тварин. Іноді ці сполуки називають прототоксинами, або 

фітоантисипінами. Ці сполуки самі по собі не володіють токсичним 

ефектом і знаходяться у латентному стані. За нормальних умов такі 

прототоксини і ферменти, які їх гідролізують, локалізовані в різних 

клітинних компартментах (відповідно у вакуолі або цитоплазмі), або навіть у 

різних тканинах. При механічному пошкодженні фітофагами рослинних 

тканин фітоантисипіни починають взаємодіяти із відповідними ферментами, 

унаслідок чого відбувається утворення токсичних сполук, які беруть участь у 

захисних реакціях рослинного організму. 

Відомо понад 2000 видів рослин, які при пошкодженні (або 

інфікуванні) виділяють синільну кислоту. У цих рослин при пошкодженні 

OCH3

C
OH

O C6H12O5

глюкованілін
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тканин відбувається змішування ціаногенних глікозидів і ферментів, які їх 

гідролізують, з утворенням високотоксичного газу НСN. Синільна кислота 

пригнічує активність цитохромоксидази на кінцевому етапі дихального 

ланцюга і є сильною отрутою.  Цей процес відбувається у два етапи за 

участю ферментів глікозидази і гідроксинітрилази: 

C

OR

CR'

цукор

N

глюкозидаза

цукор

C

OHR

CR' N

ціаногенний 
глікозид

ціаногідрин

гідроксинітрил-
ліаза

C O

R

R'

CH N+

кетон синильна 
кислота  

Оскільки у рослин, як і у тварин, в дихальному ланцюгу є комплекси, 

які інгібуються ціанідом, у рослинних клітинах синільна кислота запасається 

у зв’язаній нетоксичній формі у вигляді ціаногенних глікозидів.  

Ціаногенні глікозиди широко розповсюджені в рослинному світі і часто 

трапляються у представників бобових, розоцвітих і деяких злаків. Їх також 

багато у бульбах маніоку Manihot esculenta, які містять велику кількість 

крохмалю. Це важливий харчовий продукт у низці тропічних країн. Бульби і 

борошно маніоку – звичайна їжа для аборигенів, які навчились у процесі 

приготування позбуватись токсичних сполук. 

Прикладом  ціаногенних глікозидів є амігдалин – міститься у листках і 

кісточках плодів багатьох рослин із родини розоцвітих: абрикосу, мигдалю, 

яблуні, горобини, вишні, сливи, персика. Особливо велика кількість 

амігдалину міститься у гіркому мигдалі. Амігдалин складається із 

дисахариду гентіобіози та аглікону, який містить залишок синільної кислоти 

і бензальдегіду. Глікон з’єднаний із залишком гентіобіози β-глікозидним 

зв’язком: 
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O

H

OH

OH

OH

CH2O

O

OH

H

OH

OH

OH

CH2OH

O CH

C6H5

CN

амігдалин

залишок гентіобіози

 

Синігрін є специфічним глікозидом, який характерний для рослин 

родини Капустяних. 

синигрін

C

CH2

N

S C6H11O5

CH CH2

O SO3 K

 залишок-D-глюкози

 

Це тіоглікозид, в якому цукор з’єднаний з агліконом через Сульфур. 

Під дією ферментів, що містяться у хроні та в насінні гірчиці, синігрін 

розщеплюється, утворюючи ефірно-гірчичну олію, яка надає гірчиці й хрону 

характерний для них пекучий смак. 

Ферментативне розщеплення синігріну дуже сильно стимулюється 

вітаміном С. Цю властивість використовують для мікровизначення 

аскорбінової кислоти. 

Соланіни – глікозиди, що містяться у бадиллі, бульбах і особливо в 

пагонах картоплі, в баклажані, в плодах пасльону. У бульбах картоплі їх 

вміст зазвичай незначний, до того ж сконцентровані вони у поверхневих 

шарах. Проте у незрілих бульбах і в тих, які зберігались на світлі, вміст 

соланінів різко зростає. Такі бульби не рекомендується вживати в їжу. 
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N

CH3

CH3

CH3

CH3

OO3H9C6

O

O5H11C6

O

O4H11C6

залишок 
галактози

залишок 
рамнози

залишок 
глюкози

-соланін
 

Соланіни належать до групи глікозидів, у яких аглікон є похідним 

фенатрену. Цю групу глікозидів, поширену в рослинах із родини 

пасльонових, інакше називають глікоалкалоїдами. У картоплі знайдено шість 

глікоалкалоїдів, у яких агліконом є соланідин, але різними є зв’язані з ним 

залишки цукрів. 

У дикій картоплі Solanum demissum міститься деміссин, дуже близький 

до α-соланіну, але дещо відрізняється від нього за складом і будовою. У той 

час, як бадилля культурної картоплі поїдаються личинками колорадського 

жука, Solanum demissum є стійкими до цього шкідника. Стійкість цього виду 

рослин пояснюється дією деміссину на личинки колорадського жука. 

Серцеві глікозиди – велика група глікозидів, похідних 

циклопентанопергідрофенантрену, які вибірково діють на серцевий м’яз. 

Серед природних глікозидів серцеві глікозиди займають особливе 

місце, оскільки не мають синтетичних аналогів. Рослини, які містять серцеві 

глікозиди, а також одержані з них препарати, є головними засобами під час 

лікування серцево-судинної недостатності. 

Характерною ознакою серцевих глікозидів є специфічна дія на 

серцевий м’яз унаслідок зміни у функціонуванні Na/К-АТФази: у малих 

дозах вони збільшують його скорочення і поліпшують роботу серця, у 

великих – навпаки, пригнічують роботу міокарда і можуть викликати 

зупинку серця. На центральну нервову систему в малих дозах серцеві 

глікозиди діють заспокійливо. 
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Аглікони серцевих глікозидів є стероїдами, але, на відміну від інших 

сполук цього класу, вони мають специфічну просторову орієнтацію 

молекули. Кільця А/В та С/D у кардіостероїдів знаходяться у цис-положенні, 

а кільця В/С – у транс-положенні. Таке розташування кілець відрізняє 

серцеві глікозиди від інших природних стероїдів, в яких кільця С/D займають 

транс-положення. 

A B

C D1

2

3

4

5 7

6

8

9

10

11

12
13

14
15

16

17

 

Кардіостероїди за хімічною будовою мають бутенолідне п’ятичленне 

ненасичене лактонне кільце, або кумалінове – двічі ненасичене шестичленне 

лактонне кільце. Саме наявність лактонного кільця зумовлює серцеву дію. 

Відсутність, розрив або ізомеризація лактонного кільця веде до втрати 

фізіологічної активності. 

Серцеві глікозиди за характером бічного ланцюга у С-17 положенні 

поділяють на дві групи: 

- карденоліди (група наперстянки) мають у С-17 положенні 

ненасичене п’ятичленне лактонне кільце; 

- буфадієноліди (група морозника) містять у С-17 положенні 

шестичленне ненасичене кільце з двома подвійними зв’язками. 

OH

O O

OH

O O

карденолід буфадієнолід
 

Поширенішими є карденоліди, які синтезуються тільки в рослинах. У 

деяких комах, які паразитують на африканських видах ваточника (Asclepias), 

також виявлено карденоліди. Ці комахи самі не виробляють отруйні 
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речовини, але, поїдаючи рослини, які містять серцеві глікозиди, накопичують 

їх для захисту від ворогів. Буфадієноліди трапляються як у рослинних, так і у 

тваринних організмах. Зокрема вони знайдені в отруйних виділеннях 

шкірних залоз жаб (лат. bufo – ропуха). 

Локалізуються серцеві глікозиди в різних органах рослини – насінні, 

листі, стеблах, кореневищах, корені, корі. 

Найвідоміші рослини, що містять серцеві глікозиди і використовуються 

у медицині для виготовлення лікарських препаратів: наперстянка (Digitalis) 

містить близько 30 карденолідів, зокрема дигітоксигенін, дигітоксин, 

гітоксин тощо; горицвіт (Adonis) містить близько 10 % глікозидів; конвалія 

(Convalaria) містить близько 20 сполук карденолідної природи; жовтушник 

(Erysimum) містить близько 6 % серцевих глікозидів. Більшість із цих рослин 

є отруйними. Серцеві глікозиди знайдено у представників лише 14 родин 

(Жовтцеві, Капустяні, Бобові тощо). 

OH

O O

OH

дигітоксигенін гітоксигенін

OH

O O

OH
OH

 

Сапоніни – це глікозиди з агліконами, що є похідними 

циклопентанопергідрофенантрену. Сапоніни є аморфними речовинами, які 

володіють здатністю утворювати розчини, що сильно піняться (лат. sapo –  

мило). Ці сполуки не містять Нітрогену, синтезуються в організмах рослин і 

тварин. При введенні у кров сапоніни викликають гемоліз, тобто руйнування 

червоних кров’яних тілець. Токсичність сапонінів пояснюється наявністю в 

їх молекулі ліпідорозчинного (тритерпен) і водорозчинного (цукор) 

елементів, що й надає їм властивостей детергентів. Отруйні властивості 

насіння кукілю, що відбирається під час очищення зерна спеціальними 

машинами, пояснюється саме наявністю у них сапонінів. Найвідоміші 

сапоніни – календулозиди, урсолова та гліциретинова кислоти.  
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Контрольні запитання 

1. Чим зумовлена різноманітність глікозидів? Назвіть основні типи класифікації цих 
сполук.  

2. Опишіть поширення і біологічні функції глікозидів. 
3. Які особливості хімічної будови ціаногенних глікодів? Назвіть основних 

представників цієї групи. 
4. За якою ознакою сполуки відносять до групи серцевих глікозидів. Вкажіть 

рослини, які є джерелами серцевих глікозидів і застосовуються у медицині. 
5. Які властивості характерні для сапонінів? 
6. Охарактеризуйте вплив найважливіших груп глікозидів на організм людини. 
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ПІСЛЯМОВА 

 

Здатність самостійно будувати органічні речовини, що входять до 

складу живих тканин, із неорганічних – унікальна і надзвичайно важлива 

здатність рослинних організмів. Проте процеси синтезу потребують енергії. 

Існування біосфери на планеті з усім різноманіттям життєвих форм, як і 

розвиток людської цивілізації, пов’язані з Сонцем. Хлорофіл – пігмент 

зелених рослин, не просто поглинає сонячну енергію, а спрямовує її на 

синтез із неорганічних речовин речовини нового типу – органічної. Органічні 

речовини у своїх молекулах, головно у хімічних зв’язках між атомами 

карбону, містять сонячну енергію, що була витрачена на їх синтез, уже в 

новій формі – у формі хімічної енергії. Така хімічна енергія є основою усіх 

реакцій обміну речовин, усього метаболізму, що становить сутність життєвих 

процесів будь-якого організму від бактерій до людини. 

Значну частину вуглеводів, що синтезуються у процесі фотосинтезу, 

зелені рослини використовують для побудови власних тканин – целюлоза 

клітинних стінок є найрозповсюдженішим вуглеводом на нашій планеті. 

Окрім фотосинтезу, рослини отримують енергію також шляхом окиснення 

вуглеводів та послідовного їх розщеплення до СО2 і Н2О під час дихання. 

Більша частина енергії, що звільняється у цьому процесі під час розриву 

хімічних зв’язків, запасається в хімічно доступній формі у вигляді АТФ – 

“біологічно універсальній хімічній валюті”, як образно її називають, оскільки 

ця речовина використовується також тваринними організмами та бактеріями. 

Енергія АТФ згодом використовується у різноманітних процесах, серед яких 

важливим є синтез білків, ліпідів, нуклеїнових кислот та речовин вторинного 

походження.  

Автотрофний спосіб живлення визначає особливості біохімічних 

процесів у рослинних організмах. У рослинах синтезується велика кількість 

речовин, які не утворюються у тваринних клітинах. Кількість сполук, що 

беруть участь у метаболізмі рослин перевищує 10 тис., лише амінокислот, які 
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синтезують рослини, налічується понад 200. Кожна з цих речовин відіграє 

певну роль у життєдіяльності рослин. І якщо досі функції багатьох речовин 

рослинного походження ще не встановлені, то незабаром цього ТРЕБА 

очікувати. Зокрема, вважали, що низка речовин вторинного метаболізму 

рослин є лише побічними продуктами їх життєдіяльності. Проте згодом було 

з’ясовано, що вони є незамінними сполуками у формуванні захисних реакцій 

рослин, біосинтезі сполук тощо. 

Велика кількість біохімічних реакцій, що здійснюються в організмі під 

час асиміляції та дисиміляції, тісно зв’язані між собою і спрямовані на 

самовідновлення і саморегулювання організму загалом. Узгодженість 

метаболітичних процесів рослин ґрунтується на принципі саморегулювання 

та інтеграції. Провідну роль у цих процесах відіграють ензими та 

фітогормони – специфічні рослинні метаболіти, які у низьких концентраціях 

необхідні для запуску та реалізації будь-яких морфогенетичних та 

фізіологічних програм. 

Хімічному складу рослин властива мінливість – здатність під впливом 

різних чинників набувати нових хімічних ознак або втрачати попередні. 

Окрім цього, утворення і нагромадження певних сполук тісно пов’язані з 

фазами розвитку рослини. Онтогенез супроводжується характерними 

змінами в обміні речовин. При цьому зміни в обміні білків, вуглеводів, 

ліпідів, вітамінів, а також ферментів і коферментів спричинюють зміни в 

метаболізмі алкалоїдів, терпенів, фенольних сполук тощо. Це пов’язано зі 

зростанням активності функціональних систем на певному етапі онтогенезу і 

здатністю рослин пристосовуватись до умов середовища. 

Значення речовин рослинного походження для людини та людської 

цивілізації загалом неможливо переоцінити. Насамперед, ці сполуки є 

джерелом їжі для людини і кормів для тварин. Адже гетеротрофні організми 

не здатні самостійно синтезувати органічні сполуки з неорганічних, вони 

лише трансформують органічну речовину. На основі рослинної сировини 

створено величезну кількість лікарських препаратів, які іноді навіть не мають 
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синтетичних аналогів. Про важливість цього напряму свідчить бурхливий 

розвиток фармакогнозії – науки, що вивчає лікарські рослини й лікарську 

сировину рослинного походження. З цією галуззю часто пов’язане 

використання продуктів рослинного походження у косметології та 

парфумерії. Не треба забувати про незамінне значення рослинної сировини у 

текстильній, лакофарбовій та інших видах промисловості. 

Пізнання біохімічних процесів, що відбуваються у рослинних 

організмах, відкриває великі перспективи для наукових та практичних 

досягнень. Бо немає цікавіших, простіших і водночас загадковіших та 

незбагненніших речей, аніж ті, що є поруч з нами. 
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Оксидоредуктази 165, 166, 222 

Олеїнова кислота 169, 170, 175, 184, 191, 

192 

Олеосоми 21, 34-35, 193, 194, 199, 203 

Олігосахариди 39, 42, 43, 44, 49-53, 78, 

79, 91, 124 

Опій 291 

Орнітин 140, 141, 146, 148, 290, 296 

Оцтова кислота 144, 199, 200, 209, 210, 

211, 213, 248, 253, 283 

 

Пальмітинова кислота 54, 169, 171, 184, 

188, 190 

Пектини 24, 25, 53, 63-65, 85-86 

Пектинова кислота 63-64 

Пеларгонідин 266 

Пеларгонін 266, 267 

Пентози 39, 41-42, 43, 46, 70, 74, 76-77 

Пептиди 111, 113, 115-120, 279 

Пептидний зв'язок 110, 116, 229, 293 

Переамінування 136, 137, 151, 212, 214, 

231, 296 

Пероксидаза 104, 123, 145, 164, 188, 201, 

275, 284 

Пероксисоми 21, 36-37, 137, 201, 206 

Піперидин 290, 296 

Піридин 230, 296 

Піровиноградна кислота 137, 208, 211, 

212-213, 218, 220, 227, 228 

Пірогалол 256 

Пірокатехін 256, 275 

Пірокатехінова кислота 258 

Піролідин 153, 290, 296 

Плазмодесми 25-27, 34, 57, 88 

Пластиди 20, 21, 29-32, 34, 36, 37, 58, 80, 

99, 142, 144, 189, 190, 192, 251, 252, 254 

Пластоглобули 31 

Пластом 32 

Полісахариди 23, 24, 25, 28, 35, 38, 39, 42, 

43, 46, 47, 53-68, 74, 76, 80, 83, 87, 124, 

198, 278 

Політерпени 240, 249-251, 252 

Поліфенолоксидази 149, 150, 279, 284 
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Порини 31, 33 

Провітаміни 221, 224, 225 

Проламелярні тільця 30 

Проламіни 122 

Пролін 111, 112, 122, 123, 139-140, 146, 

293 

Пропіонова кислота 211 

Пропластиди 29-30, 93, 134 

Протеази 107, 108, 118, 149, 249 

Протеїнопласти 30 

Протокатехова кислота 257, 275 

Протопласт 27, 69 

Пряме амінування 136-137, 150 

Псорален 238 

Птерин 132 

Пурин 211, 235, 289, 296 

Путресцин 152, 153 

 

Рамноза 40, 63, 64, 85, 233, 267, 299 

Рамногалактуронан 63-64 

Розчинний пектин 64, 85 

Рафіноза 42, 51, 52, 53, 59, 79, 80, 134 

Рибіт 42, 46, 228 

Рибоза 41, 42, 46 

Рибозо-5-фосфат 42, 74 

Рибулоза 76 

Рибулозо-1,5-дифосфат 72 

Рибулозодифосфаткарбоксилаза (РДФК) 

72-73 

Рибулозо-5-фосфат 70, 74 

Рицин 117, 123-124 

Рицинолева кислота 169, 173, 175 

Розпад 

- білків 115, 136, 147, 148-154 

- гліколіпідів 207 

- целюлози 85 

Ротенон 269, 279 

Рутин 233-234, 269, 278 

Рутиноза 233, 267 

 

Саліцилова кислота 89, 107-108, 209, 258, 

275, 277 

Сапоніни 10, 224, 249, 295, 300, 301, 306 

Сахараза 50, 79 

Сахароза 42, 49-50, 51, 52, 53, 59, 65, 74, 

75, 78, 79, 80, 83, 85, 133, 134, 147, 157, 

194, 195, 207 

Сахарозосинтаза 78, 79, 83, 84, 85 

Сахарозофосфат-синтаза 78 

Сегнетова сіль 

Седогептулоза 

Седогептулозо-1,7-дифосфат 

Седогептулозо-7-фосфат 

Серцеві глікозиди 48, 301, 304-306 

Серин 35, 111, 112, 114, 123, 134, 138, 

144, 158, 178, 235 

Сесквітерпени 98, 240, 241-246, 252 

Сечовина 13, 140-141, 234 

Симпласт 25, 27, 58 

Синапова кислота 260, 261 

Синаповий спирт 25, 258, 261, 273, 284 

Синігрін 48, 303 

Синтез 

- АБК 99 

- алкалоїдів 296-297 

- амінокислот 136-146 

- геміцелюлоз 85-87 

- гіберелінів 93-94 

- гліколіпідів 195-196 

- етилену 102-103 
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- жасмонової кислоти 106 

- жирних кислот 189-192 

- ІОК 90 

- пектинів 85-87 

- пентоз 76-77 

- саліцилової кислоти 108 

- сахарози 78-79 

- терпенів 251-254 

- трегалози 79 

- три-, тетра-і пентасахаридів 79-

80 

- фенольних сполук 280-285 

- целюлози 83-84 

- цитокінінів 97 

Системін 116, 119-120 

Ситостерол 84, 184, 240 

Скипидар 245, 247 

Слизи 42, 53, 62, 67-68 

Складні ефіри 46, 64, 174, 178, 179, 184, 

198, 241, 242, 261 

Смоли 10, 17, 56, 67, 201, 247-249, 251 

Смоляні кислоти 247, 248, 249 

Смоляні спирти 249 

Соланідин 304 

Соланін 238, 303-304 

Сорбіт 46, 53 

Спектрин 37 

Стахіоза 42, 52, 79, 80, 134 

Стеаринова кислота 54, 169, 171, 174, 191 

Стевіозид 248 

Стевіол 248 

Стероїди 84, 104, 105, 123, 201, 224, 237, 

240, 249, 252, 255, 305 

Стигмастерол 184, 186 

Стильбени 256, 270, 276 

Строма 30-31, 70 

Суберин 24, 188-189, 200, 278 

Сукуленти 68, 213, 214, 216 

Сукциніл-КоА 214, 219  

Сульфоліпіди 123, 166, 180, 181 

Сульфохіновоза 181 

 

Таніни 27, 162, 255, 256, 264, 268, 271-

273, 276, 277 

Терпени 239-254, 309 

Тетрагідроканабінол 256 

Тетратерпени 240, 249 

Тетрози 39, 41, 43 

Тилакоїди 30, 31, 167, 180 

Тирозин 112, 120, 142, 150, 158, 281, 282, 

289, 290, 294, 296 

Тіамінпірофосфат 73, 77, 227 

Тіоредоксини 70, 72, 144 

Токсини 116-118 

Тонопласт 27 

Транскетолаза 71, 73, 74, 77, 78, 227 

Трансферази 165 

Трегалоза 49, 50, 79 

Треонін 35, 111, 112, 120, 123 

Тріози 39, 40-41, 43, 72 

Тріозофосфатдегідрогеназа 73 

Тріозофосфаізомераза 73 

Триптофан 90, 111, 112, 117, 118, 142, 

153, 279, 289, 290, 296 

Тритерпени 166, 240, 249, 300, 306 

Тропін 153 

Тубулін 22, 37 

 

Уреаза 140, 156 
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Уронові кислоти 23, 45, 62, 66, 67, 68, 76, 

78, 85, 299 

Урушіол 256 

 

Фазеєва кислота 99 

Флавінаденіндинуклеотид (ФАД) 132, 

219, 228 

Фазеолінова кислота 261 

Фелінгова рідина 44 

Фенілаланін 107, 111, 112, 142, 150, 239, 

281, 282, 294, 296 

Фенілпропаноїди 25, 188, 189, 256, 259-

264 

Феноли (фенольні сполуки) 7, 13, 18, 48, 

104, 108, 150, 188, 220, 239, 249, 251, 255-

285, 309 

Фенольні кислоти 257-259, 271 

Ферулова кислота 260, 261, 276 

Фітоалексини 104, 107, 108, 247, 269-270, 

281 

Фітоглікоген 56 

Фітогормони 12, 13, 16, 17, 18, 38, 87-110, 

116, 119, 145, 197, 237, 240, 309 

Фітол 237, 246, 254 

Фітосульфокіни 120 

Фітохелатини 118-119 

Флавони 233, 264, 269, 283 

Флавоноїди 10, 233, 255, 256, 262, 264-

270, 271, 276, 277, 282, 283, 300, 301 

Флавоноли 233, 264, 269-270, 277 

Флавонони 233, 264, 265, 269, 277 

Фолієва кислота 159, 235, 236 

Фосфатаза 73, 74, 75, 79 

Фосфогліцераткіназа 71, 73 

Фосфогліцеринова кислота (ФГК) 70, 72, 

239 

Фосфогліцериновий альдегід  (ФГА) 15, 

40, 73 

Фосфоенолпіруват  (ФЕП) 41, 142, 206, 

280, 283 

Фосфорибулокіназа 74 

Фосфорилази 81-82 

Фруктани 

- інуліноподібні 59-60 

- леваноподібні 59, 60-61 

Фруктоза 15, 42, 44, 46, 47, 50, 51, 53, 58, 

59, 78, 79, 157, 194 

Фруктозани 60 

Фруктозо-1,6-дифосфат 71, 73, 74, 75 

Фруктозо-6-фосфат 73, 75, 79 

Фруктофураноза 43 

Фузикокцин 89, 108-110 

Фукоза 40, 299 

Фумарова кислота 219 

Фурфураль 41 

 

Халкони 283 

Хаульмургова кислота 173 

Хінолін 289, 291, 296 

Хінна кислота 209, 259, 261, 262 

Хінон (бензохінон) 149-150, 256, 272, 

275, 279 

Хітин 53, 62, 123 

Хлоропласти 21, 29, 30-32, 33, 37, 69, 70, 

75, 76, 78, 80, 81, 93, 98, 118, 123, 132, 

133, 134, 135, 137, 140, 144, 167, 179, 180, 

181, 189, 191, 192, 194, 195, 199, 255, 278, 

280 

Хромопласти 29, 189 
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Холін 178, 231 

Хромопротеїни 123, 126 

 

Целюлаза 23, 27, 50, 85, 104 

Целюлоза 23, 24, 25, 50, 53, 56-57, 61, 62, 

78, 83-85, 273, 274, 308 

Целюлозосинтаза 83-84 

Цериловий спирт 188 

Церотинова кислота 188 

Цикл  

- гліколатний 137-138 

- гліоксилатний 37, 201, 202-207, 

212, 214, 215 

- Кальвіна 70-75, 77, 98 

- Кребса (цикл трикарбонових 

кислот (ЦТК)) 17, 33, 136, 137, 147, 154, 

201, 210, 213, 214, 215, 217-220, 227 

- орнітиновий 140-141, 151 

- пентозофосфатний 76, 77, 280 

- Янга 102-103 

Цикоринова кислота 261 

Цимароза 299 

Цистеїн 117, 118, 119, 143, 144, 145 

Цитокініни 11, 89, 95-98, 101, 106, 110, 

120, 277 

Цитокініноксидаза 97 

Цитокінінсинтаза 97 

Цитоплазма 20, 21, 25, 29, 33, 35, 75, 91, 

93, 99, 103, 119, 133, 134, 135, 194, 203, 

208, 217, 263, 301 

Цитоскелет 22, 27, 37-38 

Цитраль 243, 244 

Цитратсинтаза 204, 219 

Цитронелол 243 

Цитрулін 141, 146 

Ціанідин 266 

Ціаногенні глікозиди 238, 301-304 

Цукри 

- кислі 39 

- нейтральні 39 

- нередукуючі 44, 49 

- редукуючі 44, 49 

 

Шикімова кислота 239, 261, 262, 280, 281, 

283 

Шикіматний шлях синтезу ароматичних 

амінокислот 142-143 

 

Щавлева кислота 10, 209, 212, 213 

Щавлевокислий кальцій 213 

Щавлевооцтова кислота (ЩОК) 205, 208, 

213, 219, 220 

 

Яблучна кислота 10, 28, 165, 208, 209, 

214, 215, 216, 219, 220, 261, 279, 286 

Ядерна оболонка 21, 22, 36 

Ядерні пори 22 

Ядро 20, 21-22 
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