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ПЕРЕДМОВА 

Минуло майже півстоліття після виходу в світ навчального посібника 

професора С.О. Гребінського “Рост растений” (1961), який містив 

надзвичайно широку й цінну інформацію про ростовий процес рослин, 

відому на той час. Однак за цей тривалий період з’явилося багато нових 

фактів, теоретичних положень та прикладних розробок у галузі фізіології 

росту рослин. На сучасному етапі складний ростовий процес вивчають у 

широкому діапазоні наукових поглядів, починаючи від молекулярного, 

біохімічного, клітинного, й закінчуючи високоінтегрованими рівнями 

цілісного організму та рослинних угруповань. Гормональне регулювання 

росту успішно розвинулося, відкрито нові природні біологічно активні 

речовини з фітогормональними функціями. Загалом учення про фітогормони 

переросло в науку про регулятори росту та розвитку рослин. Розгорнуто 

промислове виробництво синтетичних регуляторів росту рослин. Їхнє 

застосування стає невід’ємним елементом сучасних технологій у 

рослинництві. 

Сьогодні під впливом антропогенного стресу (зокрема, забруднення 

довкілля важкими металами), великомасштабної техногенної катастрофи на 

Чорнобильській АЕС (1986) та низки інших несприятливих чинників, 

погіршилися умови росту і розвитку рослин. Отримання високих врожаїв 

якісної рослинницької продукції є непростим завданням, оскільки значні 

площі ріллі в Україні мають виражене радіаційне, техногенне і побутове 

забруднення, а в деяких районах значного розвитку набули ерозійні процеси. 

Ця важлива екологічна проблема, зокрема, стосовно фізіології росту рослин, 

широко висвітлена в пропонованому посібнику. Ми прагнули подати поряд з 

класичними новітні дані про ріст як інтегральну функцію рослинного 

організму. Ріст розглянуто на рівнях клітинному, органа та організмовому, де 

провідну роль відіграють взаємодії клітин і органів між собою. Розглянуто 

головні закономірності росту рослин, його хід та регулювання, ритмічність 
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ростового процесу, специфічні ростові рухи рослин, регулятори росту та нові 

напрями у вивченні фізіології росту й їхнє практичне використання. 

Посібник написано для студентів-біологів, майбутніх агрономів, 

широкого кола спеціалістів сільського і лісового господарств, науковців. 

Висловлюємо щиру вдячність асистенту кафедри фізіології та екології 

рослин Львівського національного університету імені Івана Франка О.І. 

Пацулі за допомогу в технічному оформленні ілюстрацій та інженерам Г.М. 

Закалик, О.В. Мамчур та молодшому науковому співробітнику кафедри О.І. 

Величко за підготовку рукопису. 
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ВСТУП 

 

Проблемі росту рослин присвячено численні праці видатних 

закордонних учених –  Л. Іоста, Ю. Сакса, Ч. Дарвіна, Р. Досталя, Е. Синнота, 

А.С. Фамінцина, С.П. Костичева, М.А. Максимова, Д.А. Сабініна, М.Х. 

Чайлахяна, А.І. Меркиса, В.І. Кефелі та ін. 

Серед українських учених, які зробили значний внесок у вивчення 

росту рослин, вирізняється академік М.Г. Холодний (1882–1953), ім’я якого 

присвоєно Інституту ботаніки НАН України (м. Київ), де вчений працював. 

Праці М.Г. Холодного в галузі фітогормонології мають світове визнання, 

вони відкрили новий етап у пізнанні ендокринного регулювання росту і 

розвитку рослин. Зокрема, у його монографії “Фитогормоны” (1939), що є 

зразком ліпших наукових праць у світовій літературі з цього питання, 

широко висвітлено великий фактичний матеріал щодо вчення про 

фітогормони, які забезпечують єдність процесів росту, руху, морфогенезу і 

розвитку рослинних організмів та зовнішніх умов. Загальнобіологічні 

проблеми росту і розвитку рослин, теоретичні питання онтогенезу 

досліджували також О.В. Баранецький, В.М. Любименко, Г.Х. 

Молотковський, І.П. Білокінь, П.І. Гупало, Ф.Л. Калінін, С.О. Гребінський, 

К.М. Ситник та ін. 

Оскільки ріст рослин як фізіологічний процес є основою їхньої 

продуктивності, то його вивченню надають вагомого значення. Ріст є й 

основою формування всіх функцій і кожна функція, відповідно, зазнає 

певних змін в онтогенезі рослин. Для рослин характерне формування значної 

листкової поверхні, щоб ефективно поглинати СО2 і сонячні промені, та 

розгалуженої кореневої системи, щоб поглинати воду і мінеральні елементи. 

Звідси чітко випливає, що ріст рослин і утворення нових структур є основою 

їхнього функціонування. Зокрема, ріст листка, в якому формується 

фотосинтетичний апарат, дуже важливий для фотосинтезу. Висока 

інтенсивність фотосинтезу та різні утворені асиміляти повинні забезпечити 
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інтенсивний ріст і відкладання запасних  речовин, що й визначає якість і 

кількість врожаю. 

У разі оцінювання листка як “робочої одиниці” фітоценозів потрібно 

враховувати, що в інтенсивному землеробстві вищої продуктивності 

досягають унаслідок утворення більшої площі листків. Тому оптимальне 

вирішення цього питання полягає в тому, щоб найвищу продуктивність 

отримати за умов найбільшого за розмірами і фізіологічно активного апарату, 

який здатний формувати високий врожай хорошої якості. З огляду на це  

дуже важливою є координація між процесами росту і фотосинтезу. 

Координаційний центр цих двох фундаментальних процесів – апікальна 

стеблова меристема, у якій клітини активно діляться і притягують від листків 

різні речовини (енергетичні й поживні) – головно, вуглеводи й амінокислоти, 

які легко транспортуються і слугують будівельним матеріалом для 

новоутворених клітин. 

Зв’язок між листком і стебловим апексом свідчить про взаємодію між 

важливими фізіологічними процесами: ростом, фотосинтезом і 

транспортуванням поживних речовин. Цей зв’язок виникає ще на початку 

формування рослинного організму, коли з пророслого насіння на поверхні 

ґрунту з’являється пагін і орієнтується на світло. В цій орієнтації пагона 

полягає складний фізіологічний процес – тропізм, основою якого є 

фотобіологічна реакція і напрямлене транспортування речовин (у тім числі й 

гормональне), а також рухові реакції, пов’язані з нерівномірним ростом 

пагона. Як бачимо, процес росту тісно пов’язаний і з рухами органів. Обидва 

процеси – ріст і рухи органів – пояснюють гормональною теорією 

Холодного–Вента, в основі якої є нерівномірний розподіл гормону, що 

надходить з верхівки у зону розтягування клітин, та неоднакова реакція 

клітин різних частин органа. 

Отже, основою росту рослин є кореляційні взаємозв’язки як між 

окремими органами, так і між окремими процесами (ріст – фотосинтез, ріст – 

транспортування речовин, ріст – рухи рослин). Виконано фундаментальні 
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дослідження фізіології окремих органів рослин, зокрема фізіології кореня та 

листка, які засвідчують специфічність обміну речовин на різних етапах 

ростового процесу, зумовлену зміною динаміки низки метаболітів – 

нуклеїнових кислот, білків, фітогормонів тощо (К.М. Ситник, Л.І. Мусатенко, 

Т.Л. Богданова).  

Проблема росту рослин має величезне значення для теоретичної 

біології, оскільки власне завдяки росту створюється цілісність організму, 

узгодженість його окремих функцій. Важливим є також використання методу  

культури тканин для досліджень аномального і патологічного росту та 

швидкого мікроклонального розмноження й оздоровлення рослин. Зокрема, 

цей метод широко використовують у виробничих умовах для отримання 

безвірусної картоплі. 

Також проблема росту рослин має важливе практичне значення для 

людини та сільськогосподарської практики, оскільки кожний орган або 

частина рослини виникає в процесі росту і зумовлює  врожай загалом. 

Вивчення ростового процесу, розкриття його механізмів дають змогу 

раціонально використовувати різні регулятори росту в рослинництві, що 

сприятиме підвищенню продуктивності рослин. Застосування методів 

клітинної та генної інженерії відкриває нові можливості конструювання 

рослин з певними господарсько цінними ознаками (зокрема, стійких до 

стресових чинників, гербіцидів, різних захворювань тощо). 
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1. РІСТ РОСЛИН У СИСТЕМІ ОНТОГЕНЕЗУ 

 

Здатність до росту є однією з важливих особливостей  живих  

організмів. Однак тільки рослини здатні рости протягом усього життєвого 

циклу (онтогенезу) завдяки наявності в них меристем, у яких клітини активно 

діляться. Саме в меристемах утворюються зачатки органів і відбувається 

початковий поділ їх на тканини. 

Для характеристики життєвого циклу рослин користуються двома 

термінами: ріст і розвиток. 

Ріст рослин – складний, інтегральний процес, залежний від перебігу 

життєво важливих функцій у рослинному організмі, сукупності 

різноманітних біохімічних перетворень та корелятивних взаємозалежностей 

усіх частин цілої рослини. Тому дати універсальне визначення росту рослин, 

яке б задовольняло всіх дослідників, важко. В науковій літературі тривалий 

час відбувалася дискусія про сутність ростового процесу. Першою про ріст 

рослин, їхніх клітин та органів була праця Л. Іоста (1903), у якій дослідник 

зазначав, що не будь-яке збільшення в розмірах свідчить про ріст. Зокрема, 

збільшення в розмірах насінин унаслідок замочування у воді зумовлене 

набряканням і є зворотним процесом. Це стосується й іншого критерію росту 

– збільшення сирої і, особливо, сухої маси. Однак у процесі проростання 

насіння втрачає до 50% сухої речовини, а бруньки за період розпускання – до 

20%. Не буває збільшення кількості клітин у період прихованого росту або 

під час спокою, коли в меристематичних клітинах відбувається лише 

підготовка ядра до поділу. Етіольовані проростки інтенсивно ростуть у 

довжину, але їхня маса не збільшується.  

Наведене свідчить про складність визначення суті ростового процесу. 

Сьогодні є багато визначень росту, однак, жодного універсального. Перш за 

все, ріст – це незворотне збільшення розмірів, об’єму, маси організму. 

Водночас професор Д.А. Сабінін зазначив, що це визначення неповне і 

неточне, оскільки в рослин збільшення в процесі росту вже наявних органів 
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постійно супроводжується утворенням нових (листків, коренів, пагонів 

тощо). 

У 1963 р. Д.А. Сабінін запропонував коротке, стисле визначення росту: 

Ріст – це процес новоутворення елементів структури організму. У        

цьому разі елементами структури організму є органи і клітини, окремі 

клітинні органели (хлоропласти, мітохондрії тощо), а також субмікроскопічні 

компоненти протоплазматичних структур до макромолекул включно, що дає 

змогу аналізувати ріст на різних рівнях – організмовому, органа, клітинному 

та субклітинному. Таке визначення росту означає, що ріст як процес не 

призупиняється протягом життя рослинного організму, змінюються лише 

його форми. Тобто ріст рослин передбачає формоутворювальні процеси. 

Водночас листки, пагони тощо, які з’являються в ході онтогенезу, якісно 

відрізняються один від одного. Тому ріст рослин не можна зводити лише до 

суто кількісного процесу. З наведеного вище випливає таке визначення цього 

процесу. 

Ріст – це незворотне збільшення розмірів рослини (або її органів), 

зумовлене новоутворенням  елементів структури організму внаслідок 

різноманітних біосинтетичних процесів. 

Є й ширше визначення росту, що ґрунтується на важливості 

внутрішньої біохімічної суті цього складного біологічного явища, воно 

сформульоване академіком К.М. Ситником (1966). 

Ріст – це процес утворення з неупорядкованої системи малих 

молекул, які отримує організм у процесі кореневого і світлового живлення, 

а також утворених у процесі дихання, складних, високовпорядкованих 

макромолекул, біополімерів і побудова з них досконалих надмолекулярних 

структур. 

Такий підхід до росту ставить нові завдання перед дослідниками цього 

процесу, зокрема, передбачає потребу посиленого вивчення цитобіохімії та 

цитофізіології меристем і зон росту рослин для виявлення процесів, 

відповідальних за ріст тканин, органів і загалом організму. 
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Зазначимо про величезну заслугу українського академіка М.Г. 

Холодного у вивченні росту рослин. Учений пов’язав ріст з нормальним 

онтогенезом, уважаючи його одним з проявів розвитку, закономірною зміною 

етапів життєвого циклу. В онтогенезі рослин ростові процеси відбуваються 

постійно, але з різною інтенсивністю в часі і в різних частинах організму, що 

безпосередньо пов’язане з формуванням та виникненням нових органів, які 

інтенсивним ростом спричинюють гальмування росту раніше утворених 

органів, і необхідне для функціонування цілісного організму (рис. 1).  

 

 

 

Ростовий процес тісно пов’язаний із загальним метаболізмом, 

біохімічною активністю всіх метаболічних циклів, зокрема з білковим 

Рис. 1. Органи рослини як наслідок росту і розвитку 
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синтезом, у ході якого генетична інформація ДНК реалізується у відповідних 

структурних та ферментних білках, які регулюють функціональну активність 

клітин. 

Зазначимо, що водночас з утворенням нових елементів структури 

організму в рослині відбуваються протилежні процеси – деструкція, 

відмирання. Наприклад, у процесі утворення судин ксилеми в клітинах 

поступово руйнуються всі елементи протопласту. Під час утворення бічного 

кореня руйнуються раніше сформовані паренхімні клітини кори головного 

кореня. Тобто ріст як утворення нових елементів пов’язаний з руйнуванням – 

деструкцією. 

З огляду на це є підстави розрізняти видимий і справжній ріст.  

Видимий ріст – це баланс, результат протилежних процесів –

утворення нового і деструкції.  

Справжній ріст окремих органів у цілому рослинному організмі – це 

завжди процес утворення нових структур, розміри та швидкість якого, як і 

всіх інших фізіологічних функцій, регульовані з участю внутрішніх і 

зовнішніх чинників. Іншими словами, ріст може бути позитивним, коли 

асиміляція (анаболізм) переважає над дисиміляцією (катаболізмом) і 

від’ємним, коли, навпаки, катаболізм переважає над анаболізмом. 

Наприклад, в процесі проростання насіння у проростка збільшується 

кількість клітин, їхні розміри, ускладнюється структура, однак суха маса 

зменшується. Тому етап проростання насіння є від’ємним ростом. 

Позитивний ріст – галуження пагона та поява нових листків. 

Як відомо, життєвий цикл рослини складається з двох періодів: 

вегетативного і репродуктивного (генеративного). Протягом першого 

періоду інтенсивно нагромаджується вегетативна маса рослини, посилено 

росте коренева система, відбуваються процеси кущіння і галуження, 

закладання органів квітки. Однак після цвітіння характер фізіологічних і 

біохімічних процесів різко змінюється, зменшується вологість вегетативних 

органів, знижується вміст азоту в листках, відтікають асиміляти до 
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запасливих органів, припиняється ріст стебла у висоту. Тобто поява квітки 

свідчить про якісно новий стан рослинного організму, в якому відбуваються 

глибокі фізіологічні і біохімічні зміни. Тому цвітіння є показником розвитку 

рослин, який можна визначити так.  

Розвиток – це сукупність якісних морфологічних, фізіологічних та 

біохімічних змін рослини на окремих етапах її життєвого циклу – 

онтогенезу, які зумовлені генотипом та фенотипом. 

У природі фактично весь цикл онтогенезу – це безперервний ріст, 

оскільки поява генеративних органів не припиняє росту вегетативних. 

Функція росту на кожній фазі онтогенезу локалізована в різних органах 

рослини, виникнення і становлення яких є умовою утворення нових 

структур. У житті рослини однаково важливі всі фази онтогенезу, хоча 

інколи утворення пагонів, листків і коренів уважають менш важливим 

ростовим процесом, а утворення генеративної бруньки, квітки насіння і 

плоду – більш важливим. Насправді утворення всіх органів рослини –єдиний 

процес росту, який приводить до виникнення якісно нових органів та 

організму загалом. 

Отже, процеси росту і розвитку рослин пов’язані між собою, 

зумовлюють один одного, оскільки організм і росте, і розвивається. Темпи 

росту і розвитку бувають різними. Наприклад, швидкий ріст може 

супроводжуватись повільним розвитком. Рослини хризантеми навесні 

(довгий день) швидко ростуть, але не зацвітають, тобто повільно 

розвиваються. Те саме відбувається з озимими рослинами, які восени 

повільно ростуть і за дії низької температури в них відбуваються процеси 

розвитку, що зумовлює їх перехід до репродукції. Якщо ж озимину висіяти 

навесні, то вона швидко ростиме, але не перейде до репродукції. Ці приклади 

свідчать, що критерії, які визначають темпи росту і розвитку, різні. 

Критерієм темпів розвитку є перехід рослин до відтворення, тобто 

репродукції. Для квіткових рослин – це закладання квіткових бруньок, 

цвітіння. А критерієм темпів росту є швидкість наростання біомаси, об’єму 
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та розмірів рослин. Це ще раз підтверджує нетотожність цих понять і дає 

змогу розглядати процеси росту і розвитку окремо як дві сторони онтогенезу. 

Ми головну увагу буде зосередимо на питаннях росту клітин, органів та 

загалом рослинного організму, не враховуючи, на яких етапах розвитку вони 

перебувають. 

 

2. ЗАГАЛЬНІ ЗАКОНОМІРНОСТІ РОСТУ РОСЛИН 

 

Рослинні організми мають спільні ознаки з тваринними (клітинна 

будова, тотожні функції – живлення, дихання, розмноження тощо), однак 

кардинально відрізняються від них, що зумовлено, перш за все, способом 

живлення. 

Вищі рослини ведуть прикріплений до субстрату спосіб життя. Їхня 

форма максимально пристосована до фототрофного живлення завдяки 

специфічній пластинчастій формі листка, системі продихів і міжклітинників, 

які забезпечують контакт з вуглекислим газом повітря. Листки розміщені на 

стеблі в певному порядку, щоб не затіняти один одного, і орієнтовані 

перпендикулярно до світла, що дає змогу ефективніше його використовувати. 

Відома так звана  листкова мозаїка, яка засвідчує високу пристосованість 

рослин до умов існування. 

Коренева система рослин також дуже розгалужена, що забезпечує її 

максимальний контакт з ґрунтовими частинками. Основна зона поглинання 

поживних речовин – це зона розтягування клітин і зона кореневих волосків. 

З’ясовано, що на 1 мм2 поверхні кореня розвивається від 200 до 400 

кореневих волосків, які збільшують поверхню в сотні разів. Ґрунтове 

живлення рослин відбувається, здебільшого (крім галофітів), за умов низьких 

концентрацій мінеральних солей та дефіциту води. Такі умови ґрунтового та 

повітряного живлення зумовлюють безперервне видовження коренів і 

пагонів. Власне це приводить до постійного росту рослин упродовж усього 

онтогенезу, чим вони відрізняються від тварин, які ростуть лише в періоди 
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ембріогенезу і молодості й мають компактну форму, тоді як рослини 

займають великі площі як у повітрі, так і в ґрунті.  

Наведені особливості морфогенезу і росту рослин, зумовлені 

стратегією автотрофного живлення, тісно пов’язані з важливою роллю 

верхівки пагона і кінчика кореня. Завдяки цим протилежним полюсам 

головної осі рослинного організму, яку утворюють осьові органи (пагін і 

корінь), рослина має чітку біполярну структуру. Саме у верхівці пагона і на 

кінчику кореня функціонують апікальні меристеми, які протягом усього 

життя рослини продукують нові клітини. Ці меристематичні клітини, як 

звичайно, ізодіаметричні за формою, поступово видовжуються завдяки 

характерному тільки для рослин росту розтягненням (розглянуто нижче), що 

приводить до видовження осьових органів. Саме цей тип росту приводить до 

збільшення площі листка, що сприяє максимальному використанню світла і 

СО2. Ріст розтягуванням забезпечує й так звані ростові рухи рослин. Цей 

спосіб руху є незворотним. Зазначимо також, що такі ростові рухи є 

одночасно елементами росту і морфогенезу. 

Отже, вищі рослини живуть і живляться одночасно у двох 

середовищах:  пагони – у повітряному середовищі, а корені – у ґрунті. 

Верхівка пагона і кінчик кореня є  тканино- й органоутворювальними, 

атрагувальними (які притягають метаболіти) та сенсорними зонами. Вони – 

головні центри керування, де локалізовані рецепторні системи, які дають 

змогу рослинам сприймати сигнали із зовнішнього і внутрішнього 

середовища й адекватно реагувати на них. Відомо, що ці центри синтезують 

специфічні фітогормони і функціонують у взаємодії. 

Важлива особливість рослин полягає також у здатності поряд зі 

статевим до вегетативного розмноження (частинами тіла, бруньками, 

бульбами, цибулинами тощо), що пов’язано з їхнім прикріпленим способом 

життя. Таке розмноження дає змогу видам ефективніше завойовувати 

життєві простори. Вегетативне розмноження ґрунтується на регенерації – 

процесі відновлення цілого організму з окремих частин тіла або з окремої 
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вегетативної клітини. В результаті з’являються генетично однорідні особини 

– клони. Вегетативне розмноження рослин широко використовують у 

практиці рослинництва. 

В основі регенераційного процесу у рослин є диференціація клітин 

певного органа, що пов’язане з утворенням ембріональних клітин, які 

діляться шляхом мітозу. З цих меристематичних клітин формується один або 

декілька нових органів і відновлюється цілісність рослинного організму. 

Процеси регенерації – це приклади компенсаторних кореляцій, за яких 

відновлюється порушена рівновага в організмі (рис. 2). 

 

 

Рослинам притаманна висока регенераційна здатність. Це спрможність 

утворювати цілу рослину зі стебла (стеблового живця), листка (листкового 

живця), калусної тканини, ізольованих клітин і навіть частини клітини – 

протопласту (цитоплазми з ядром і всіма органелами), завдяки унікальній 

властивості рослинних клітин – тотипотентності.  

Тотипотентною є будь-яка вегетативна клітина рослин, оскільки в  

геномі вона містить повну інформацію про розвиток усього організму і за 

певних умов може привести до формування тих або інших органів і навіть 

цілої рослини. Тотипотентність клітин виявляється в разі її 

дедиференціювання (ремеристематизації), коли диференційована клітина 

стає знову ембріональною. В основі тотіпотентності соматичних клітин 

Рис. 2. Вегетативне розмноження в бегонії: 
а – листок з новими особинами; б, в – дедифе- 

ренціювання епідермальної клітини у меристему 
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рослин є властива всім клітинам вищих організмів омніпотентність ядра, 

тобто повне збереження генетичної програми всіма клітинами організму, а 

крім того, на відміну від клітин вищих тварин, нема суворої заборони на 

повторну експресію всіх генів, що дає змогу індукувати активність тих генів, 

які відповідають за перехід у меристематичний стан з наступним 

диференціюванням стеблового або кореневого апексів. 

Уперше наявність такого механізму в рослин вдалось 

продемонструвати американському професору з Корнельського університету 

Ф. Стюарду. З диференційованих клітин флоеми моркви, поміщених у 

відповідне культуральне середовище, він отримав цілу рослину. Це засвідчує, 

що клітини флоеми, наприклад, містять усю потрібну інформацію для 

повного розвитку дорослої рослини. Однак коли ці клітини перебувають у 

межах організму, вони реалізують лише частину своєї генетичної інформації. 

Сигналом для експресії тієї чи іншої приграми слугують певні 

співвідношення фітогормонів, метаболітів та фізико-хімічні чинники. 

Отже, вища рослина – це прикріплений, фототрофний організм, 

якому притаманні постійний ріст, наявність двох головних 

регуляторних центрів (верхівка пагона і кінчик кореня), висока здатність 

до вегетативного розмноження і регенерації. Активна діяльність 

меристем, особливості росту рослин і, зокрема, ріст клітин 

розтягуванням є найхарактернішими ознаками рослин. 

Ріст у ході онтогенезу рослини відбувається на всіх етапах. Власне 

етапність онтогенезу (яку визнають усі дослідники, але ділять її порізному) 

ґрунтується на послідовній у часі реалізації різних порцій генетичної 

інформації, на поступовому і поетапному розгортанню спадкової програми 

розвитку (рис. 3). 
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Зазначимо, що сам по собі онтогенез (індивідуальний розвиток рослин 

від зиготи або вегетативної бруньки до природної смерті) у різних видів 

рослин значно відрізняється, насамперед, загальною тривалістю життя. За 

цією ознакою рослини поділяють на три групи: 

 однорічники – онтогенез яких завершується за один вегетаційний 

період; 

 дворічники – повний онтогенез яких (від насіння до насіння) 

потребує двох вегетаційних періодів; 

 багаторічники – онтогенез яких охоплює більше трьох років, 

іноді десятки й сотні років.  

Водночас незалежно від тривалості онтогенезу, але щодо здатності до 

генеративного розвитку рослини поділяють на дві великі групи: 

 монокарпіки – здатні до розмноження тільки один раз у житті 

незалежно від тривалості онтогенезу. До них належать усі 

однорічники, дворічники та деякі багаторічники, які здатні рости 

протягом багатьох років, але цвітуть і плодоносять один раз і 

Рис. 3. Етапи росту та розвитку рослин квасолі 
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відразу після цього відмирають (мексиканська агава, деякі 

багаторічні пальми); 

 полікарпіки – цвітуть і плодоносять багато разів і всі є 

багаторічниками (дерева, кущі). 

Незалежно від тривалості онтогенез поділяють на кілька етапів, на яких 

рослина відрізняється комплексом особливостей, що виявляється у зміні 

характеру росту, диференціації та функціональної активності організму. Є 

численні системи поділу онтогенезу з різними ступенями деталізації (від 5 за 

Чайлахяном (1958) до 12 послідовних етапів за Куперман (1978)). 

Сьогодні найвизнаннішим є поділ онтогенезу рослин на такі чотири 

етапи: 

 ембріональний; 

 ювенільний (молодість); 

 репродуктивний (зрілість); 

 старість. 

Коротко характеризуємо ці етапи життєвого циклу рослин, оскільки 

кожний з них супроводжується ростовими процесами. 

Ембріональний етап онтогенезу в рослин, які розмножуються 

насінням, охоплює період формування зародка і насіння, починаючи від 

запліднення яйцеклітини до дозрівання насіння включно і до початку його 

проростання, тобто коли воно перебуває у стані вимушеного спокою. У 

рослин, які розмножуються вегетативно, – це період формування бруньок в 

органах вегетативного розмноження від їхнього виникнення до початку 

проростання. На цьому етапі ростові процеси перебувають у прихованій фазі, 

або фазі підготовки. У цей час синтезуються головні метаболіти ядра, 

зокрема нуклеопротеїди, та утворюються ростові гормони. Проте під час 

спокою в насінні відбуваються певні життєві процеси, про що свідчать такі 

дані. У разі тривалого зберігання (кілька років) і, зокрема, за умов 

підвищеної вологості (понад 14%) у таких партіях насіння на 80% зростає 

кількість мутантів. 
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Зазначимо, що ембріогенез рослин відрізняється від ембріогенезу 

тварин тим, що в ході ембріонального розвитку не формуються органи, а 

лише закладається загальний план майбутньої рослини у так званій 

ембріональній осі. Рослина складається з трьох головних елементів, на базі 

яких надалі будується рослинний організм: 

 апікально-базальна вісь симетрії – це основа загального плану будови 

рослини;  

 радіальна вісь симетрії – основа для розвитку рослин у радіальному 

напрямі;  

 первинні меристеми – основа для формування органів протягом 

наступних етапів онтогенезу рослин.  

Осьова симетрія під час ембріогенезу є наслідком експресії певних 

генів. 

У квіткових рослин розрізняють три специфічні для ембріогенезу групи 

генів: гени раннього ембріогенезу; гени, експресія яких відбувається на етапі 

“дозрівання” зародка, та гени, експресія яких відбувається у пізньому 

ембріогенезі й захоплює початок проростання насіння. 

З’ясовано, що в арабідопсиса продукти генів QURKE, FACKEL, 

MONOPTEROS i QNOM визначають апікально-базальну симетрію зародка і 

беруть участь у закладанні осьових тканин майбутніх органів, контролюючи 

диференціацію клітин з морфогенетичних програм кореня, сім’ядоль, 

гіпокотиля або інших тканин і органів. У цьому випадку мутації, які діють на 

одні частини зародка, як звичайно, не діють на інші. Це свідчить про те, що 

експресія ембріональних генів є просторово специфічною. 

Ювенільний етап онтогенезу починається з проростання насіння або 

органів вегетативного розмноження, супроводжується швидким 

нагромадженням вегетативної маси і триває до появи здатності утворювати 

репродуктивні органи. На цьому етапі домінують ростові процеси, 

утворюються нові окремі елементи рослини (клітини, тканини, органи), і 

рослини суттєво збільшуються у розмірах. У цей період вони не здатні до 
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розмноження. Енергійний вегетативний ріст протягом етапу молодості 

сприяє майбутній репродукції, даючи змогу утворити більшу кількість 

життєздатних нащадків. 

Нездатність до розмноження ювенільних рослин зумовлена 

відсутністю компетенції (готовності реагувати на певну індукувальну дію) до 

чинників, які зумовлюють закладання органів статевого або вегетативного 

розмноження. Це пов’язано, ймовірно, з відсутністю в органах-мішенях 

відповідних гормонів та білків-рецепторів, які беруть участь в індукції 

генеративного розвитку. 

Водночас відсутність цвітіння само по собі ще не може слугувати 

показником ювенільності, оскільки деякі рослини, перебуваючи у зрілому 

стані, довго не зацвітають без потрібних для цього умов. Тому надійнішими 

критеріями ювенільності є певні морфологічні особливості, зокрема, форма 

листків (огірка, бавовника), які є менш розсічені. У ювенільних рослин 

слабша верхівкова меристема. В деяких випадках відмінним є характер 

росту. Наприклад, плющ у ювенільному стані стелиться по землі, а в разі 

переходу до етапу зрілості утворює вертикальний кущ. Виявлені також 

відмінності у внутрішній будові, зокрема, у проростків провідна система 

організована простіше, ніж у дорослих рослин. У ювенільних рослин часто 

підвищена тіньовитривалість. Деякі листопадні види в цей період зберігають 

зелене листя на зиму (молоді рослини бука, модрини тощо). Для ювенільних 

рослин характерним є більша здатність до коренеутворення, що здавна 

використовують у практиці садівництва. Ліпше вкорінення ювенільних 

живців зумовлене, ймовірно, високим вмістом у них фітогормону ауксину. 

Однак обробка ауксином дорослих живців не приводить до відновлення 

ювенільного стану за морфологічними ознаками, хоча підвищує здатність до 

коренеутворення. 

Спільною рисою ювенільних рослин є спрямованість усіх ресурсів 

організму на побудову вегетативних органів – листків, коренів, стебла (що 
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розглянемо нижче), починаючи від проростання насіння, утворення 

проростка та росту всіх важливих вегетативних органів рослини. 

Тривалість ювенільного періоду в різних видів рослин неоднакова: від 

декількох тижнів (однорічні трави) до десятків років (дерева). Вважають, що 

період молодості у рослин (його називають ще періодом вегетації) перед 

генеративним (або віргінільним) періодом підтримуваний специфічним 

співвідношенням гормонів. Роль гормонів у цьому процесі засвідчує той 

факт, що обробка  рослин (наприклад, плюща) гібереліном приводить до 

утворення ювенільних листків і продовження етапу молодості. 

Отже, молоді рослини ростуть і розвиваються, утворюючи могутню 

вегетативну масу і запас поживних речовин, щоб перейти до наступного 

етапу – зрілості і розмноження, для чого потрібні перш за все органи 

розмноження, які живляться гетеротрофно. Перехід зі стану ювенільності до 

стану зрілості є найважливішим у житті рослин. 

Репродуктивний період (охоплює етап зрілості та розмноження) – це 

здатність до цвітіння і плодоношення в насінних або утворення органів 

вегетативного розмноження у тих рослин, які розмножуються вегетативно. 

Цей період супроводжується не тільки здатністю до репродукції, а й зміною 

характеру метаболізму зі спрямуванням головних ресурсів рослини на 

формування і розвиток генеративних органів (квіток, плодів і насіння). На 

початку етапу зрілості процесам росту притаманні елементи генеративного 

розвитку. Поряд з ростом вегетативних органів у рослини відбувається 

детермінація генеративних органів, що свідчить про готовність організму до 

реалізації спадкових властивостей, тобто до розвитку за визначеним 

напрямом. 

Процес розмноження забезпечує безперервність існування виду і 

полягає у відтворенні подібних організмів та поширенні їх у різних 

екологічних нішах. У рослинних організмів виділяють три типи 

розмноження:  
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 статевий;  

 безстатевий;  

 вегетативний.  

У разі статевого розмноження новий організм з’являється з зиготи, яка 

утворюється після злиття двох статевих клітин – гамет. Безстатеве 

розмноження характерне для спорових рослин. Новий організм утворюється 

зі спор, які формуються на спорофіті. Вегетативне розмноження також є 

різновидом безстатевого розмноження, за якого відтворення нової рослини 

відбувається з частини материнської.  

Сьогодні процеси розмноження досить добре вивчені з анатомо-

морфологічного погляду, тоді як його фізіологічна основа далека від повного 

розуміння. Зазначимо, що під час етапу розмноження домінують процеси 

росту генеративних органів, збільшуються розміри насіння або інших органів 

розмноження. Ці процеси супроводжуються змінами в балансі фітогормонів, 

зокрема поряд з гормонами–стимуляторами (ауксини, гібереліни, цитокініни) 

виявлені й переважають природні інгібітори росту (АБК, фенольні сполуки). 

Отже, між вегетативним ростом і репродукцією існує негативний 

корелятивний зв’язок. 

На перехід до генеративного періоду впливають численні внутрішні та 

зовнішні чинники. Із внутрішніх – це певний розмір, календарний вік 

рослини і стан меристематичних тканин, що загалом регульоване 

ендогенними речовинами гормональної природи. Проте загальний механізм 

фітогормонального регулювання переходу рослин у стан репродуктивного 

розвитку ще недостатньо з’ясований. Зовнішні екологічні чинники, які 

найбільше впливають на перехід рослин від ювенільного до репродуктивного 

етапу, – це температурний режим і тривалість денного освітлення. Індукцію 

цвітіння рослин цими чинниками називають, відповідно, термоперіодизм 

(наприклад, яровизація за дії низьких позитивних температур) і 

фотоперіодизм. Обидва ці явища виробились у процесі еволюції як 

пристосування, що забезпечують перехід рослин до цвітіння в 
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найоптимальніший час, тобто за допомогою цих пристосувань рослинний 

організм визначає час цвітіння. 

Тривалий час у науці було ідеологічне протистояння між 

прихильниками внутрішніх (за генотипом) і зовнішніх чинників контролю 

онтогенезу. Сьогодні відомо, що в геномі кожного організму зашифрована 

загальна програма розвитку і поступове розгортання її детерміноване. Однак 

тривалість окремих етапів, час настання наступного етапу може змінюватись 

залежно від зовнішніх умов. З урахуванням усіх наявних фактів нині 

більшість фахівців визначає рівноправність цих механізмів і не протиставляє 

їх. 

Останній етап онтогенезу – старіння, що закінчується відмиранням 

(його називають ще сенільним) – це час від повного припинення 

плодоношення до природної смерті організму.  

Тривалість життя рослин різних таксономічних груп варіює у дуже 

широких межах: секвоя – 5000 років, каштан – 2000, дуб – 1500, липа – 1200, 

сосна –  500, яблуня – 200, виноград – 80–100, люцерна – 2–5 років, ефемери 

– 2–4 тижні. Це свідчить про генетичну детермінованість норми часу життя 

кожного виду. 

Старіння – це природний процес, який розвивається поступово на рівні  

клітин, органів і організму й супроводжується взаємопов’язаними змінами на 

молекулярному, клітинному рівнях, рівні органа й організмовому рівнях та 

призводить до загасання росту, цвітіння, плодоношення. Водночас з 

урахуванням особливості рослин (безперервне утворення і ріст нових клітин, 

тканин та органів у ході онтогенезу, що забезпечене функціонуванням 

меристем) у дорослих особин у кожний момент часу існують зовсім молоді і 

такі, що вже відмирають, клітини й органи. Тому на рівні цілої рослини ріст 

триває до глибокої старості (зокрема, у вигляді паростків, що виникають зі 

сплячих бруньок), однак швидкість його поступово припиняється.  

У процесі старіння відбуваються глибокі зміни фізіологічних процесів, 

у листках знижується вміст хлорофілу, білків, нуклеїнових кислот, 
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деградують внутрішньоклітинні органоїди, нагромаджується абсцизова 

кислота. Одночасно активуються гідролітичні ферменти, що в кінцевому 

підсумку призводить до автолізу. Пускові механізми старіння в різних 

рослин відрізняються і можуть бути спричинені як внутрішніми (вміст 

фітогормонів), так і зовнішніми чинниками (несприятлива температура, 

нестача води, недостатнє живлення, погане освітлення тощо). Однак 

незважаючи на різноманіття чинників, які ініціюють старіння, включення і 

функціонування генетичної програми старіння й загибелі рослини 

відбувається за єдиним принципом. 

Найліпше вивчені процеси старіння в листках, у цей час в них 

відбувається серія цитологічних та біохімічних змін, зокрема, порушується 

функціонування одних органоїдів (хлоропластів), тоді як інші, наприклад, 

ядро, залишаються структурно і функціонально активними до останніх стадій 

старіння. У тканинах, що старіють, відбуваються процеси катаболізму, які 

потребують синтезу de novo гідролітичних ферментів, а для цього необхідна 

активація специфічних генів. Гени, експресія яких індукується під час 

старіння, називають SAQs (senescence associated genes). Продуктами цих 

генів є гідролітичні ферменти – протеази, ліпази, рибонуклеази, а також ті 

ферменти, які беруть участь у синтезі фітогормонів інгібіторної природи, 

зокрема, етилену. Проте, у разі старіння знижується експресія генів (їх 

називають SDQs (senescence down regulated), які кодують білки, що беруть 

участь у фотосинтетичних процесах. 

Старіння ізольованих листків можна затримати, якщо обробити їх 

цитокінінами, які стимулюють синтез РНК і білків та атрагувальну 

активність клітин. У деяких рослин затримка старіння відбувається за дії 

екзогенних ауксину і гібереліну. Водночас абсцизова кислота й етилен, 

навпаки, пришвидшують настання процесів старіння. 

Загалом існування і розвиток цілісного рослинного організму 

пов’язаний з постійною загибеллю частини клітин, які є в його складі. 

Наприклад, у рослині утворюються судини флоеми і ксилеми, захисні 
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структури типу кореневого чохлика, некротичні плями в разі поранення 

патогенами. Запрограмована загибель клітин – явище, яке у тварин 

називають апоптозом, є і в рослин. Цей процес перебуває під контролем 

генома й особливо важливий під час морфогенезу та різних пошкоджень. 

Виявлено, що у відповідь на пошкодження, наприклад, патогенами, в 

інфікованих тканинах розвивається реакція надчутливості, яка полягає у 

швидкій локальній загибелі клітин разом з патогеном. У цьому випадку різко 

зростає концентрація жасмонової кислоти, яка належить до інгібіторів росту. 

Реакція надчутливості генетично запрограмована, що доводить наявність 

мутацій типу llst (letal leaf spot) у кукурудзи. Цей тип мутацій імітує ефект 

інфікування, що виявляється в реакції надчутливості й появі некротичних 

плям без патогена. 

Старіння цілісного рослинного організму зумовлене старінням його 

складових частин та їхньою корелятивною взаємозалежністю. Є декілька 

гіпотез, які пояснюють механізм старіння цілої рослини. Згідно з гіпотезою 

німецького фізіолога Г. Миліша старіння монокарпічних рослин (однорічні, 

дворічні та багаторічні, які цвітуть один раз, – агава, бамбук тощо) зумовлене 

відтоком великої кількості поживних речовин до репродуктивних органів, що 

призводить до відмирання внаслідок виснаження. Однак процес старіння  

значно складніший, ніж просте виснаження певних органів, оскільки 

супроводжується порушенням співвідношення фітогормонів, що виникає за 

дії як внутрішніх, так і зовнішніх чинників. 

На думку В. Казаряна, важливу роль у процесах старіння відіграє 

функціональна кореляція між коренями та листками, а саме: розвиток 

кореневої системи в період формування генеративних органів відстає 

внаслідок пригнічення росту коренів, що зумовлено припиненням 

надходження до них асимілятів. Зменшення активності коренів призводить 

до порушення водного режиму, мінерального живлення, фотосинтезу, 

синтезу білків тощо, що знижує загальну життєздатність рослин. Зазначимо, 

що в полікарпіків, які цвітуть багато разів, наприклад, у дерев, зі 



 28 

збільшенням їхньої висоти зв’язок між листками і коренями значно 

погіршується. Ймовірно, що пригнічення росту коренів призводить до 

зменшення надходжень цитокінінів у наземні органи і зниження 

проліферативної активності апікальних меристем пагона, що спричиняє 

старіння цілої рослини. Наявні сьогодні експериментальні дані свідчать, що 

гормональний баланс у тканинах і органах рослин та їхні конкурентні 

корелятивні відношення є в основі процесів старіння як їх самих, так і цілої 

рослини. 

Припускають, що старіння запускається згідно з програмою, що 

передбачена в генетичному коді, і зумовлене порушеннями структури та 

функціонування клітинних мембран. Отже, єдиної теорії старіння рослин 

поки що не має. 

Старіння має важливе біологічне значення, оскільки є одним зі 

способів адаптації рослин до несприятливих чинників довкілля. За 

допомогою програмованого старіння рослина уникає загибелі, зберігаючи 

стійкі структури (насіння, сплячі бруньки) навіть у важких стресових 

ситуаціях. Наявність процесів старіння пришвидшує оборотність генетичного 

матеріалу, тобто зміну покоління, що сприяє еволюційному процесу. 

Зазначимо, що розглянуті етапи онтогенезу рослин не є ізольованими 

один від одного періодами розвитку, на яких відбуваються фізіолого-

біохімічні та морфологічні зміни (поява нових структур). Насправді 

наступний етап настає у структурах, які утворились на попередньому етапі 

розвитку організму. Відомо, що процес розвитку – перехід від одного етапу 

до іншого – зумовлений геномом, у якому зашифрована загальна програма. 

Для її реалізації потрібні певні індуктори, що приводять до репресії одних 

генів, утворення білків-ферментів для попереднього етапу й одночасно 

дерепресії інших генів, які відповідають за розгортання процесів 

метаболізму, необхідних для проходження наступного етапу. Такими 

індукторами є, імовірно, гормони. 
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Послідовність розгортання програми розвитку детермінована в геномі. 

Однак тривалість окремих етапів, час настання наступного етапу може 

змінюватись залежно від зовнішніх умов. З’ясовано, що комплекс зовнішніх 

чинників змінює співвідношення гормонів, а це спричинює дерепресію 

певних ділянок генома і, як наслідок, утворюються білки-ферменти, які 

змінюють обмін речовин, відбуваються морфогенетичні зміни, характерні 

для наступного етапу. Проте для розгортання програми розвитку і переходу 

до наступного  етапу недостатньо наявності гормону. Необхідно щоб клітина 

була компетентна до гормональної дії, а це потребує наявності рецепторів, 

які утворюють гормонрецепторні комплекси, здатні до реакцій-відповідей на 

внутрішні або зовнішні чинники. Останніми роками у провідних 

лабораторіях світу такі комплекси вивчають (розглянемо це нижче). 

Рослини впродовж усього онтогенезу зазнають вікових змін. Це зміни 

організму і його окремих частин, зумовлені віком, які відбуваються протягом 

усього життя рослини. Загальні вікові зміни виникають на підставі 

властивого конкретному виду рослин генетично зумовленого ходу життєвих 

процесів протягом онтогенезу, однак вони можуть суттєво змінюватись за дії 

зовнішніх чинників (Гупало, 1975; Кулаева, 1985). Вікові зміни клітин, 

тканин і органів залежать від їхнього власного віку, загального віку 

організму та характеру взаємозв’язку з іншими частинами рослини. 

Певну частку автономності мають окремі частини рослини (гілки, 

пагони, органи). Вони з’являються на рослині в різні періоди життя і 

проходять власний цикл вікових змін. Водночас ці частини інтегровані в 

єдиному рослинному організмі, загальні вікові зміни якого накладають 

значний відбиток на віковий стан окремих органів. Тому в рослин треба 

розрізняти календарний, фізіологічний, власний та загальний вік. 

Вікові зміни охоплюють як процес старіння, пов’язаний з поступовим 

зниженням життєдіяльності, так і процес омолодження, пов’язаний з 

інтенсифікацією синтезу білка і нуклеїнових кислот, активацією росту і 

клітинних поділів, виникненням ембріональних тканин і загальним 
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підвищенням життєдіяльності. У рослин, на відміну від тварин, процес 

старіння не є рівномірним і супроводжується протилежним процесом – 

омолодженням. Омолодження пов’язане з тим, що на рослині до кінця її 

життя з’являються нові органи – молоді листки, пагони, корені, які 

уповільнюють процес старіння і, омолоджуючи, впливають на весь 

рослинний організм (Кренке, 1940; Молотковський, 1966; Генкель, 1975). 

Процеси омолодження і старіння необхідно відрізняти від етапів молодості і 

старіння, оскільки вони характерні для всіх етапів онтогенезу, але на етапі 

молодості баланс процесів старіння й омолодження є на користь процесів 

омолодження, а на етапі старості – на користь процесів старіння (Чайлахян, 

1958; Гупало, 1975). 

Отже, процес росту є частиною індивідуального розвитку (онтогенезу) 

рослин. Він супроводжується збільшенням розмірів і маси тіла завдяки 

утворенню нових кліти, тканин і органів, а координовість ростового процесу 

забезпечувана внутрішніми фізіолого-біохімічними реакціями. 

 

3. РЕГУЛЮВАННЯ РОСТУ РОСЛИН 

 

Рослинний організм – надзвичайно складна біологічна система, 

утворена з різноманітних клітин, тканин і органів, яка потребує такої ж 

складної системи керування для реалізації часової та просторової 

морфогенетичної програми, координації функціонування окремих частин та 

регулювання життєвих функцій на рівні цілісної рослини. Цілісність 

рослинного організму забезпечує гомеостаз організму, тобто збереження 

сталості параметрів внутрішнього середовища, а також створює умови для 

його розвитку. Рослина, як відкрита система, існує, доки є обмін речовин і 

енергії з навколишнім середовищем. усе це досяжне завдяки наявності в 

рослин цілісної системи механізмів регулювання, які діють на трьох рівнях 

(рис. 4): 

 клітинному;  
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 міжклітинному;  

 рівні цілого організму. 

 

 

 

 

3.1. Клітинний рівень регуляції 
 

3.1. Клітинний рівень регулювання 

Ріст і розвиток рослин регульовані насамперед на клітинному рівні, що 

забезпечене такими різновидами регулювання: 

 генетичним;  

 мембранним;  

 метаболічним. 

Генетичне регулювання ґрунтується на збереженні в молекулах ДНК 

генетичного триплетного коду конкретного виду рослин. Воно забезпечує: 

збереження та реплікацію  інформації про всі особливості конкретного 

Рис. 4. Ієрархія систем регулювання у багатоклітинних рослин 

 (В.В. Полевой, 1982): 
І – внутрішньоклітинні системи; ІІ – міжклітинні системи;  
ІІІ – регулювання на рівні організму 
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організму і послідовність процесів морфогенезу, які зашифровані в хроматині 

ядра та кільцевих ДНК хлоропластів і мітохондрій; регулює процес експресії 

генів і генних комбінацій, тобто процес зчитування (транскрипцію) 

інформації, процесинг синтезованих РНК та їхнє транспортування, 

збереження мРНК в латентній формі у вигляді інформосом та їхню 

активацію; забезпечує контроль за збиранням рибосом, полісом та їхнім 

функціонуванням, синтезом поліпептидів (трансляцією). Зазначимо, що в 

процесі росту і розвитку гени активуються один за одним у певній 

послідовності, причому детермінація обмежена, головно, першими кроками 

процесу розвитку, а подальші зміни генної моделі координовані внутрішніми 

механізмами. 

Мембранного регулювання досягають за допомогою різноманітних 

рецепторів (хемо-, фото- та механорецептори), які є дуже чутливими до 

різних чинників зовнішнього та внутрішнього середовища і забезпечують 

відповідну реакцію мембрани. Важливу роль у мембранному регулюванні 

відіграють іонні помпи, локалізовані в мембранах, особливо протонні, які 

функціонують на базі мембранних Н+–АТФ-аз. Мембранне регулювання є 

особливо важливе для клітин і тканин, оскільки воно пов’язане з різними 

властивостями і функціями мембран – бар’єрною, транспортною, 

енергетичною, осмотичною, структурною, біосинтетичною, рецепторною. 

Метаболічне регулювання відбувається через контроль за активністю 

різноманітних ферментів, що може відбуватись різними шляхами: 

ізостеричного та алостеричного регулювання їхньої активності; модифікації в 

разі фосфорилювання, ацетилювання, метилювання, через розрив 

дисульфідних містків; трансформації латентної форми ферменту в активну 

форму, що відбувається під час руйнування ковалентних зв’язків за участю 

протеаз. Відомо, що зміна положення молекул ферментів у клітині впливає 

на їхню роботу, зокрема, коли їхні молекули вбудовані у мембрани, то вони 

працюють на синтез, за умов вільного перебування в цитоплазмі – на розпад 

органічних речовин. Загалом суть метаболічного регулювання становлять 
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метаболічні цикли, регульовані ферментами завдяки прямим і оберненим 

зв’язкам. 

Зазначимо, що всі ці види регулювання тісно пов’язані між собою. 

Зокрема, властивості мембран залежать від генної активності, а диференційна 

активність самих генів перебуває під контролем мембран. 

В основі всіх видів внутрішньоклітинного регулювання є єдиний 

первинний механізм – рецепторно-конформаційний. В усіх випадках 

білкова молекула (фермент, рецептор, регуляторний білок) “впізнає” 

специфічний для неї чинник і взаємодіє з ним, змінюючи свою конформацію. 

У цьому разі в мультикомпонентних комплексах ферментів, генів і мембран 

конформаційні зміни молекул-рецепторів кооперативно  передаються на весь 

комплекс, впливаючи на його функціональну активність. 

 

3.2. Міжклітинний рівень регулювання 

 

З появою багатоклітинних організмів розвинулись міжклітинні 

системи регулювання. Їх поділяють на такі три різновиди:  

 трофічне регулювання; 

 електрофізіологічне регулювання; 

 гормональне регулювання. 

 

3.2.1. Трофічне регулювання 

Цей тип регулювання забезпечений шляхом передавання між різними 

частинами рослинного організму поживних речовин, що є найпростішим 

способом зв’язку між клітинами, тканинами та органами. Вон найбільш 

впливає на кількісні параметри рослин, оскільки співвідношення 

фотоасимілятів, утворених у листках і молодих пагонах під час фотосинтезу, 

та макро- і мікроелементів, поглинених кореневою системою, суттєво 

впливають на процеси росту і розвитку. Однак у рослинному організмі 

відбувається постійний обмін між кореневою системою та наземними 
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органами не тільки поживними речовинами, а й специфічними метаболітами, 

які синтезуються в них. Характерно, що в разі недостатнього живлення 

розвиток рослин продовжується відповідно до внутрішніх закономірностей, 

але в них формуються органи менших розмірів, зменшується кількість 

листків, плодів і насіння. Водночас кінцевий розмір насіння, якщо навіть 

утворюється лише одне, практично не відрізняється від норми. Це свідчить, 

що в рослинному організмі функціонують досконаліші системи регулювання, 

які забезпечують взаємодію всіх його частин. 

 

3.2.2. Електрофізіологічне регулювання 

На відміну від тварин, рослинні організми не мають нервової системи, 

тому функція збудження властива всім їхнім частинам. Виявлено, що 

електрофізіологічні взаємодії клітин, тканин і органів відіграють суттєву 

роль у координуванні функціональної активності та в процесах морфогенезу. 

Між різними частинами рослинного організму є стаціонарні, повільнозмінні 

різниці потенціалів та потенціали дії (електротонічні поля і струми), які й 

становлять електрофізіологічне регулювання. Зміни в іонних потоках клітин, 

тканин і органів, зумовлені зовнішніми і внутрішніми чинниками, призводять 

до виникнення або змін різниці потенціалу між конкретною ділянкою та 

іншими частинами рослинного організму. Зокрема, наземна частина рослин є 

електропозитивною щодо кореня і між ними виникає струм близько 0,1–0,4 

мкА. Електропозитивація у рослин пов’язана з активацією Н+-помпи і 

характерна для тканин з високою метаболічною активністю. Вважають, що в 

клітинних мембранах за дії електротонічних полів відбувається латеральне 

переміщення заряджених ліпопротеїнових комплексів, які виконують різні 

спеціалізовані функції. Отже, наслідком змін мікроструктури електричних 

полів у тканинах може бути перерозподіл рухомих білкових компонентів у 

мембранах, завдяки чому виникає новий фізіологічний стан клітини. 

Останніми роками виявлено, що всі рослини за певних умов здатні 

генерувати потенціал дії (ПД), який може поширюватись. Якщо у більшості 
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рослин він поширюється з малою швидкістю (0,08–0,5 см/с), то у таких 

швидко рухливих, як мімоза, – 4 см/с, а в комахоїдної венериної мухоловки – 

25 см/с. Поширення ПД відбувається по плазмалемі та плазмодесмах 

паренхімних клітин флоеми і протоксилемі провідних пучків. 

Сигнальна роль ПД характерна не тільки для рослини зі швидкими  

руховими реакціями. Дослідженнями В. Опритова виявлено поодинокі 

імпульси, які надходять від листків у разі зміни інтенсивності освітлення чи 

температури в корінь, що пришвидшує поглинання мінеральних елементів. І, 

навпаки, різкі зміни умов у зоні кореня індукують поодинокий імпульс, який 

досягає листків і спричинює в них посилений газообмін і транспортування 

асимілятів по провідній системі. 

Отже, в рослині є швидкий електричний зв’язок, хоча обсяг інформації, 

яку він передає, імовірно, дуже малий. 

 

3.2.3. Гормональне регулювання 

Рослини мають складну багатокомпонентну гормональна систему, яка 

забезпечує координацію функціонування їхніх окремих частин та регуляцію 

на рівні цілого організму. Вперше ідею про гормональне регулювання 

ростових процесів у рослин висловив Ч. Дарвін 1880 р. на підставі аналізу 

ростових рухів (тропізмів). Згодом учення про гормональне регулювання 

росту і розвитку рослин продовжено у працях видатних учених-фізіологів 

М.Г. Холодного, Ф. Вента (F. Went), Ф. Кегля (F. Kogl), К. Тіманна (K. 

Thimann), А. Ланга (A. Lang), М.Х. Чайлахяна, В.В. Полевого, В.І. Кефелі, 

О.М. Кулаєвої, К.М. Ситника, Л.І. Мусатенко та інших. 

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 їхньою допомогою 

відбувається взаємодія різних клітин, тканин і органів; вони є 
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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, 

їхній 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 не знайдено 

гормонів 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 

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 їхніх 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 їхньо дії 

полягає в такому: вони як ефектори взаємодіють з регуляторними 

субодиницями в мембранах і з регуляторними білками генома генного 
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апарату. Цим фітогормони відрізняються від вітамінів, наприклад, групи В, 

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

каталітичні центри. 

Тривалий   час   дослідження   фітогормонів   визначала   відома   фраза 

 Ф. Вента “без ростових речовин немає росту”, оскільки фізіологічну роль 

фітогормонів у рослинах часто зводили лише до регулювання процесів росту 

і морфогенезу. Їх називали ростовими гормонами, або ростовими 

речовинами, регуляторами росту. Проте в міру вивчення різних аспектів дії 

фітогормонів стало зрозуміло, що вони – могутній інструмент 

контролюванняй 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. 

Зазначимо, що в рослинному організмі для започаткування та 

припинення всіх морфогенетичних і фізіологічних програм потрібні одні і ті 

ж гормони, але в різних співвідношеннях. 

Сьогодн 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. Про них (головно про перші 

п’ять) написані солідні монографії, першою серед яких була класична праця 

М.Г. Холодного  “Фитогормоны”  (1939).  Широко  відомими  є  й монографії  

К. Гамбурга (1970; 1976), О.Н. Кулаєвої (1973; 1982), В.В. Полєвого (1982), 

В.І. Кефелі (1974, 1989), Г.С. Муромцева (1977, 1984, 1987), А.І. Меркіса 

(1982), К. Дерфлінга (1985), К.М. Ситника (2003) та ін. Дії цих гормонів на 

рослини присвячено неосяжну кількість наукових статей про дію. Тому 

нижче наведена лише коротка характеристика головних гормонів рослин. 

Водночас висвітлено новітні дані про механізм їхньої дії. 
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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 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. 5).  

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.  

Індоліл-3-оцтова кислота 
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Полярний рух ауксину відбувається по живих клітинах провідних 

пучків зі швидкістю 10–15 мм/год від верхівки пагона до кореня. Механізм 

полярного транспортування ауксину полягає в проникненні його в апікальну 

частину клітини пасивно разом з іонами Н+, а в базальному кінці відбувається 

активна секреція через клітинну мембрану за допомогою переносників, які 

транспортують його проти градієнта концентрації, що є енергозалежним 

процесом. Доказ активного переміщення ІОК по рослині – залежність цього 

процесу від дихання, зокрема, різке зниження транспортування ауксину 

настає за умов нестачі кисню та використання інгібіторів дихання. 

Водночас ауксин може переміщуватись по рослині і не полярно, а по 

флоемі. Швидкість такого руху набагато менша, ніж полярних потоків. По 

флоемі переміщуються і зв’язані форми ауксинів. Є дані, що флоемний пул 

ІОК може потрапляти в систему активного транспортування ауксину і далі 

переміщуватись полярно. В корені полярність руху виражена слабко і 

Рис. 5. Триптофанозалежні шляхи біосинтезу ІОК 
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відбувається головно акропетально, тобто до кінчика кореня. Однак з віком 

рослини транспортування ауксину може змінюватись. Завдяки здатності 

ауксину переміщуватись по різних тканинах рослини, він активно впливає на 

зони, розміщені на значній відстані від місця його утворення.  

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 (рис. 6,7). 

Зокрема, здатність ауксинів стимулювати утворення корінців у живців 

(ризогенез) застосовують у сільськогосподарській практиці для вкорінення 

рослин, особливо важковкорінюваних. 

Для виявлення біологічної активності ауксинів користуються різними 

біотестами, зокрема, широко відомою вівсяною пробою Ф. Вента, приростом 

відрізків колеоптилів, ростом коренів та їхнім новоутворенням (ризогенез) 

тощо. Останнім часом для кількісної оцінки вмісту ауксинів у рослинних 

тканинах застосовують фізико-хімічні методи, зокрема, ультрафіолетову та 

інфрачервону спектроскопію та хроматографію: газову – мас-спектрометрію 

(ГХ – МС) та високоефективну рідинну (ВЕРХ).  

Рис. 6. Стимулювальна дія ІОК на 
клітинний поділ камбію молодих 
епікотилів соняшника: А – епікотиль 
оброблено ІОК, Б – контроль 

Рис. 7. Вплив ауксину (праворуч) на 
ризогенез листових живців квасолі 
(ліворуч – контроль) 
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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. З’ясовано, 

що в оброблених ауксином живців можливе утворення коренів на 

морфологічно верхньому кінці. Отже, ауксини здатні змінювати полярність. 

Вони відіграють важливу роль у ростових рухах – тропізмах і настіях 

(розглянемо нижче), завдяки їхньому асиметричному розподілу, що 

зумовлює нерівномірний ріст. 

ІОК забезпечує взаємодію між різними органами (кореляції). Одна і та 

ж його концентрація може підсилити ріст одних і загальмувати ріст інших 

органів. Наприклад, корені кукурудзи найліпше ростуть за концентрації 

ауксину 10-11М, а з 10-9М простежується пригнічення росту. Загалом для всіх 

органів рослини характерна двофазова реакція (низькі концентрації ІОК 

пришвидшують ріст, а високі – гальмують). У цьому разі різним органам 

рослини властива різна чутливість до концентрацій гормону, корені є 

чутливішими, ніж пагони (рис. 8) 

Ауксини зумовлюють явище 

апікального домінування (коли  

верхівкова брунька затримує ріст 

бічних). З видаленням верхівки потік 

гормону припиняється і починається 

галуження. Ауксини контролюють 

також ріст плодів та їхнє опадання, а 

листопад корелює зі зменшенням 

вмісту ауксину в листках.  

Наведені фізіологічні ефекти 

ауксину супроводжуються суттєвими змінами загального метаболізму. Перш 

за все, ауксин збільшує поглинання води, що приводить до зниження 

Рис. 8. Залежність швидкості росту 
від концентрації ауксину: 
І – коренів, ІІ  – бруньок, ІІІ – пагонів 
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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. Зокрема, стимулюючи поділ клітин, ауксин сприяє утворенню 

додаткових коренів у живців. 

Первинні реакції, які запускає цей гормон під час взаємодії з 

клітинами-мішенями, незважаючи на множинність ефектів ауксину, є 

практично однаковими і починаються зі зв’язування ауксину з рецептором. У 

цьому випадкувідповідь на гормон залежить, по-перше, від спеціалізації 

клітини, що визначена експресією генів у момент дії гормону, і, по-друге, від 

кількості інших фітогормонів. 

Р. Кліланд (R. Cleland, 1970) і В. Полєвой (1971) уперше довели, що 

первинною реакцією ІОК є індукція роботи Н+-помпи в плазмалемі. Це 

призводить до закиснення матриксу клітинної стінки, активування кислих 

гідролаз і розм’якшення клітинних стінок, що є необхідною умовою росту 

клітин розтягуванням. Однак останніми роками виявлено, що більш раннім 

ефектом, що його індукує ІОК, є активування аніонних (Zimmermann, 1994) і 

кальцієвих (Medvedev, 1994) каналів плазмалеми. Зокрема, збільшення іонів 

Са2+ в цитоплазмі активує Са2+-залежні К+-канали й індукує вихід із клітин 

іонів К+ та гіперполяризацію плазмалеми. Підвищення концентрації іонів К+ 

ззовні клітини активує локалізовану в плазмалемі Н+ –АТФ-азу, яка викачує з 

клітини іони Н+ і закачує в цитоплазму іони К+. Тобто, ІОК стимулює 

секрецію протонів не прямо, а через послідовне активування аніонних, 

кальцієвих і Са2+-залежних К+-каналів плазмалеми. 

Виявлено, що рецептором ІОК є поліпептид з молекулярною масою 22 

кДа, локалізований на ендоплазматичному ретикулумі. Цей димер називають 

ауксинозв’язувальним білком 1 (АВР-1), (зокрема, у кукурудзи є п’ять АВР-
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1 генів). Подальше передавання і підсилення сигналу від АВР-1 відбувається 

за допомогою таких вторинних месенджерів, як іони Са2+, Q-білки, система 

інозитолтрифосфатної сигналізації. Кінцевим пунктом ауксинового сигналу є 

геном. З’ясовано, що ІОК може дуже швидко (через 2–3 хв) впливати на 

експресію низки генів. Це можливо, коли наявні відповідні транскрипційні 

чинників, які стимулюють експресію так званих ранніх генів. Така швидка 

експресія генів не блокована інгібітором синтезу білків циклогексимідом. 

Час, необхідний для експресії ранніх генів, коливається від декількох хвилин 

до декількох годин. 

Ранні гени первинної відповіді на гормон виконують три функції. По-

перше, вони кодують білки, які регулюють транскрипцію генів вторинної 

відповіді, так званих пізніх генів,  необхідних для формування тривалих 

відповідей на гормон. Оскільки для пізніх генів потрібний синтез білків de 

novo, то їхню експресію гальмують інгібітори синтезу білків. По-друге, ранні 

гени задіяні в процесах міжклітинних взаємодій (сигналізації). І, по-третє, 

виявлена група генів первинної відповіді (ранні), які пов’язані з процесами 

адаптації до різних стресових чинників. 

Сьогодні відомо близько 50 ауксинорегульованих генів, експресія яких 

активується або інгібується в разі обробки ІОК. Серед них є ранні і пізні 

гени. Найліпше вивчені родини Aux/IAA, експресію яких індукує ауксин. У 

промоторній зоні генів первинної відповіді знайдені специфічні ділянки, 

названі ауксинвідповідальними елементами, які забезпечують реакцію 

відповіді на ІОК. Специфічність до гормону залежить від консервативної 

послідовності нуклеотидів, які визначають індуцибельність гена ауксином. 

 

 

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

fujikurоi, екстракт якого містив активну речовину, названу в честь гриба-

продуцента – гіберелін. Тривалий час роботи японських учених не були 

відомі у світі. 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).  

Із рослин гіберелін уперше (1956) 

виділений з насіння квасолі (Phaseolus 

vulgaris). Сьогодні відомо понад 100 різних 

гіберелінів, однак далеко не всі з них мають 

фізіологічну активність. З відкриттям нових 

гіберелінів та їхьою 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. Найліпше вивчена 

гіберелова кислота, знайдена у  різних рослинах, у тім числі у водоростей. 

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. 
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Рис. 9. Структурні формули деяких гіберелінів, Муромцев, 
Агнистикова, 1973 
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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. 

Загалом лабільність гіберелінів зумовлена наявністю або відсутністю 

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

ненасичений циклічний зв’язок >C=C<). У більшості біотестів (33 з 40) 

наявність гідроксилу при другому вуглеці (2-ОН) засвідчує позитивну роль, а 

при 7-ОН – негативну щодо біологічної активності відповідних гіберелінів. 

Біологічній активності сприяє також наявність ненасиченого циклічного 

зв’язку. Звідси зрозуміла висока активність гібереліну А7, який має всю 

сукупність позитивних ознак – наявний 2-гідроксил, подвійний зв’язок у 

кільці А і не має 7-ОН. Водночас розкриття лактонного кільця та системи 

кілець А, B, C, D призводить до повної втрати активності. Зазначимо, що 

стереохімічні особливості молекули гіберелінів, зокрема її ванноподібна 

конформація, зумовлюють можливість взаємодії просторово зближених 

функціональних груп. 

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-СоА 

через мевалонову кислоту, яка є ключовою проміжною сполукою в 

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

Вміст гіберелінів у рослинах дуже низький і становить 10-9–10-8 г/кг 

сирої речовини. Транспортування гіберелінів по рослині відбувається 

пасивно і, на відміну від ауксинів, як по ксилемі, так і по флоемі. 

 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.  Виявлено  можливість  зв’язування  гіберелінів і з білками. 
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Утворення глікозидів розглядають як механізм інактивації та підтримки на 

певному рівні вмісту ендогенних гіберелінів. Активність ендогенних 

гіберелінів виявляють біологічними тестами. Найпоширеніші біотести – 

ростові реакції епікотилів карликового гороху (рис. 11), гіпокотилів салату й 

огірків та стимулювання α-амілазної активності в алейроновому шарі 

ендосперму насіння злаків.  

 

 

 

 

 

 

Рис. 10. Біосинтез гіберелінів 

Рис. 11. Ростова реакція епікотилів карликового гороху: 
а – вода; б – ГК (0,25 мкг/склянку);  
в – ГК (0,50 мкг/склянку), Муромцев, Агнистикова, 1973 
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Для ідентифікації індивідуальних гіберелінів та їхнього кількісного 

аналізу вирішальними є фізико-хімічні методи, передусім, газова та 

газорідинна хроматографія у поєднанні з мас-спектрометрією. Ефективні 

також імунохімічні методи, що ґрунтуються на утворенні антитіл до 

комплексу гіберелін–білок і, зокрема, в разі використання мічених 

гіберелінів. Водночас для успішного вивчення ендогенних гіберелінів 

фізико-хімічні методи доцільно поєднувати з біологічними. 

Гіберелінам притаманна висока фізіологічна активність і широкий 

спектр реакцій, які вони здатні спричинити. Найбільше відомий ефект 

гібереліну – стимулювання вегетативного росту, зокрема, видовження стебла, 

що простежується не тільки у трав’янистих, а й у деревних рослин. У 

дослідах академіка М.Х. Чайлахяна внаслідок п’ятиразового обприскування 

водним розчином гібереліну в концентрації 100 мг/л отримано велетенські 

п’ятиметрові рослини коноплі і шестиметрові рослини тютюну (рис. 12). 

Гіберелін зумовлює також індукцію велетенського квітконоса у рослин 

капусти, які в умовах короткого дня перебували у формі розетки (рис. 13).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рис. 12. Ріст рослин 
коноплі за дії гібереліну 

Рис. 13. Вплив гібереліну (праворуч) 
на ріст і розвиток рослин капусти  
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Особливо ефективна дія гібереліну на карликові рослини. З’ясовано, 

що гіберелін приводить до вирівнювання росту карликових мутантів 

кукурудзи та гороху, які досягають висоти нормальних рослин. Карликовість 

– наслідок мутації гена, тобто ознака, закріплена спадково. Ймовірно, цей ген 

відповідає за утворення ферменту, що каталізує одну з реакцій синтезу 

гіберелінів. Тому обробка екзогенним гібереліном різко підвищує ріст стебла 

карликових рослин. Ці дані мають важливе теоретичне значення, оскільки 

вони доводять взаємодію і взаємозв’язок у рослинах двох регуляторних 

систем – гормональної та генетичної. 

Видовження стебла за дії гібереліну відбувається внаслідок 

стимулювання активності апікальної та інтеркалярної меристем. Характерна 

особливість впливу гібереліну на мітотичну діяльність – суворо визначена 

орієнтація мітозів: у стеблі, наприклад, усі мітози орієнтовані вздовж його 

осі, що зумовлює в кінцевому підсумку ріст переважно в одному напрямі. У 

цьому разі гіберелін різко активує розтягування клітин, що приводить до 

витягування стебла, тому його вважають гормоном росту стебла. 

Що стосується росту і розвитку кореневої системи за дії гібереліну, то 

ще перші дослідження хворих на “бакане” рослин рису виявили різке 

пригнічення росту коренів. Результати наших досліджень  засвідчують чітку 

залежність росту коренів кукурудзи від концентрації гібереліну (рис. 14).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рис. 14. Ріст органів кукурудзи за дії різних концентрацій гібереліну, мг/л: 
1 – контроль, Н2О;   2 – 1;   3 – 10;   4 – 20.  
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У цьому випадку в рослин виявлені порушення азотного метаболізму, 

що призводять до зниження вмісту білка, нагромадження небілкових форм 

азоту, зокрема аміаку, який у підвищених концентраціях є токсичним і 

спричинює негативні зміни в обміні речовин. Зазначимо, що ці зміни 

сильніше виявлені у зоні росту кореня, ніж у зоні, де ріст припинився, що 

можна пояснити більшою чутливістю до гібереліну молодих клітин, які 

інтенсивно ростуть, ніж тих, ріст і диференціювання яких уже закінчились. 

Імовірно, клітини, що ростуть, більш компетентні до фітогормону, тобто 

мають специфічні рецептори, які зв’язують гормон, утворюючи 

гормонорецепторний комплекс, і забезпечують насичення сайтів зв’язування. 

Можна припустити, що протягом життя клітини її рецепторний статус 

змінюється, що, відповідно, змінює чутливість до цього гормону. Отже, 

чином, згідно з нашими уявленнями, всі ці зміни загалом спричинюють 

посилений відтік трофічних і гормональних речовин до наземної частини, яка 

інтенсивно росте, внаслідок чого відбувається перебудова корелятивних 

відношень між осьовими органами рослин на користь пагона, що 

супроводжується відставанням у рості коренів і глибокими порушеннями 

азотного обміну. 

Гібереліни також позитивно впливають на цвітіння багатьох видів 

рослин. Це єдині гормони, які виявляють таку активність. Вони є 

компонентами гормону цвітіння – флоригену (за Чайлахяном). Гібереліни 

зумовлюють партенокарпію – розвиток плодів у рослин без запліднення, 

тобто без утворення насіння, що важливо для отримання безнасінних ягід 

винограду для якісних родзинок. 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 
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в пивоварній 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. 

Водночас знижується активність ІОК-оксидази, що сприяє стимулюванню 

росту, оскільки в оброблених гібереліном рослин збільшується вміст 

ауксину. Щодо вмісту білка і нуклеїнових кислот за дії гібереліну 

однозначних результатів нема. Проте в більшості випадків  інтенсивний ріст 

супроводжується підсиленим включенням 14С-амінокислот у білок і 14С-

аденіну в РНК. 

Зазначимо, що первинний механізм дії фітогормонів, зокрема 

гіберелінів, вивчають у двох аспектах: дія на ферментативну систему через 

геном (ДНК→РНК→білок) та дія на внутрішньоклітинні мембрани. У цьому 

випадку треба врахувати, що перший механізм відповідальний за повільне 

реагування рослин на екзогенний гормон, а другий – за швидке. 

За класичною схемою дії стероїдних гормонів – гормон+рецепторний 

білок → комплекс гормон–рецептор → ядерна ДНК → матрична РНК → 

білок (фермент) – повинен бути специфічний білок-рецептор, здатний 

зворотно зв’язувати гіберелін. 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. 
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Найзручнішим об’єктом для фізіологічних і молекулярно-генетичних 

досліджень механізму дії гіберелінів є ізольований алейроновий шар клітин 

ендосперму ячменю (рис. 15).  

 

Рис. 15. Послідовність процесів, регульованих гібереліном під час 
проростання зернівки ячменю. 
Гібереліни, що синтезуються в колеоптилі і щитку зародка, 
переміщаються в ендосперм (1) і далі в алейроновий шар зернівки (2). У 
клітинах алейронового шару під впливом гібереліну відбувається 
індукування синтезу α-амілази та інших гідролаз (3). Крохмаль та інші 
макромолекули розкладаються до розчинних олігомерів (4), що їх поглинає 
щиток (5),звідки вони надходять у зародок. 
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З’ясовано, що ізольовані алейронові шари, або зерна ячменю без 

зародка не здатні синтезувати α-амілазу. Якщо ізольовані алейронові шари 

ячменю обробити гібереліновою кислотою, то в них у великих кількостях 

утвориться α-амілаза. В дослідах з одночасним додаванням гібереліну і 

міченої амінокислоти (14С-фенілаланін) синтезувалась мічена α-амілаза. Це 

свідчить про те, що гіберелін зумовлює синтез α-амілази de novo. 

Синтезований таким способом фермент гідролізували й одержані пептиди 

розділили методом хроматографії. Так виявили, що α-амілаза, синтезована 

під впливом гібереліну, ідентична до ферменту, який утворюється в насінні, 

що нормально проростає. Вважають, що синтезу α-амілази передує синтез 

РНК, на який і діє гіберелін. 

Унпслідок дії гібереліну швидкість синтезу РНК і білка в алейроновому 

шарі збільшується вдвічі, причому більше половини утвореного білка – α-

амілаза. Відомий біохімік Джон Боннер уважає, що гормон гіберелін діє як 

ефектор, зумовлюючи дерепресію раніше репресованого гена. З огляду на це 

в алейроновому шарі різко зростає синтез саме α-амілази і частка його в 

загальному білковому синтезі збільшується у багато разів. Тобто в цьому 

випадку фітогормон діє як чинник, який контролює активність генів. 

Сьогодні отримано переконливі докази, що саме гіберелін регулює 

експресію гена α-амілази. В промоторній зоні гена α-амілази низки злаків 

виділена висококонсервативна послідовність з 200–300 нуклеотидів, яка 

необхідна для регулювання експресії гена гібереліном і забезпечує 

специфічність саме до зазначеного фітогормону. Цю ділянку називають 

гіберелінрегулююючим комплексом – GARC (gibberellic acid response 

complex). Комплекс об’єднує три специфічні послідовності (бокси), необхідні 

для гіберелінової відповіді – піримідиновий бокс, ТААСААА- і ТАТССАС-

послідовність. За чутливість генів α-амілази до гіберелової кислоти 

відповідає ТААСААА-бокс, який називають гіберелін відповідальним 

елементом – GARЕ (giberellic acid response element). Проте і два інші бокси 

потрібні для повноцінної відповіді на гіберелін. Разом три бокси об’єднані у 
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GARC і слугують мішенню відповідних чинників транскрипції, які 

виникають у відповідь на гіберелін (рис. 16).  

 

 

 

 

Визначено, що одним з ранніх генів, активованих гіберелінами, є ген 

MYB, продукт якого – ДНК-зв’язувальні білки. MYB-білки є 

транскрипційними чинниками, які регулюють процеси росту і розвитку. 

Вони зв’язуються з промотором гена α-амілази і запускають синтез цього 

ферменту. 

Ще один важливий елемент проведення гіберелінового сигналу – іони 

Са2+. Через 1–4 год  після обробки гібереліном концентрація іонів Са2+в 

цитоплазмі клітин алейронового шару зростає. Вважають, що іони Са2+ і 

кальцієзв’язувальний білок  кальмодулін бере участь у гіберелініндукованій 

секреції α-амілази та інших гідролаз. За даними С. Гілрой (S. Gilroy, 1996), 

гіберелініндукована експресія гена α-амілази не залежить від іонів Са2+, тоді 

як гіберелінактивована секреція α-амілази відбувається кальцієзалежним 

шляхом. 

Отже, на підставі наведених даних можна глибше зрозуміти так званий 

пусковий механізм проростання насіння. Вирішальну роль у цьому процесі 

відіграє гіберелін, який є тою сигнальною речовиною, яку зародок, що 

проростає, посилає в алейроновий шар насіння, і яка індукує синтез 

ферменту α-амілази, що секретується в ендосперм і викликає гідроліз 

крохмалю.    Тому    цілком    правомірним    є    крилатий    вислів   академіка  

М.Х. Чайлахяна: “Без гібереліну немає росту”. 

 

 

Рис. 16. Будова промоторної зони гена α-амілази, Jacobsen et al., 1995 
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Цитокініни 

Відкриття цитокінінів пов’язане з дослідженнями культури тканин. У 

1955 р. 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 поширені. 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 

1963 р. Д. Летамом (D.S. Letham 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 

поширені в рослинному світі. Їхня регуляторна 

дія виявлена на квіткових рослинах, 

голонасінних, мохах, папоротях та деяких водоростях. 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. 

Для ідентифікації цитокінінів використовують мас-спектрометрію. 

Високочутливим методом визначення цих гормонів є імунохімічний, який 

Зеатин  
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дає змогу виявити цитокініни в концентрації 3•10-11 М. Проте найліпший 

результат дає поєднанням радіоімунологічного методу з рідинною 

хроматографією під високим тиском. Крім того, застосовують різні біотести 

на цитокініни, що полягають у використанні ізольованих клітин, тканин чи 

органів, які не містять власних цитокінінів, але мають високу чутливість до 

цитокінінів екзогенних. Найчутливіші і специфічні біотести ґрунтуються на 

активації цитокінінами поділу клітин у калусах і в суспензійній культурі 

клітин; активації росту дисків, висічених з листків редису; на властивості 

цитокінінів затримувати процеси старіння листків; здатності цитокінінів 

стимулювати біосинтез пігментів, зокрема, хлорофілів у сім’ядолях огірків 

тощо. 

Відомі сьогодні високочутливі методи аналізу й ідентифікації дають 

змогу досліджувати природні цитокініни, незважаючи на їхній низький вміст 

у рослинах. Зокрема, для отримання 1 мг зеатину потрібно переробити 70 кг 

насіння кукурудзи. У цьому разі треба пам’ятати, що власне насіння, яке 

розвивається, містить цитокінінів найбільше. 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 

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 глюкозиди, 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 
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білки виявлені у багатьох рослин, однак їхня функціональна роль ще 

недостатньо з’ясована. 

Шляхи біосинтезу цитокінінів вивчені мало, відомі два можливі шляхи 

утворення вільних цитокінінів у клітинах рослин: прямий біосинтез і 

внаслідок деградації тРНК, яка містить цитокініни. Попередник 

ізопентинілпірофосфату, з якого поступово утворюються 

ізопентиніладенінрибозид → транс-зеатинриботид → ізопентиніладенін → 

транс-зеатин – мевалонова кислота, яка є спільним попередником також 

абсцизової кислоти і брасиностероїдів). Отже, мевалонова кислота є 

загальним попередником синтезу чотирьох типів фітогормонів, що має 

важливе регуляторне значення для підтримання певного гормонального 

балансу в клітинах рослин. Нині відомий фермент, який бере участь у синтезі 

цитокінінів, – цитокінінсинтаза (ізопентинілтрансфераза), та фермент, який 

руйнує цитокініни, – цитокініноксидаза, яка перетворює зеатин, 

зеатинрибозид та ізопентиніладенін в аденін або його похідні (Gan, Amasino, 

1998). Проте ще не з’ясована тканинна і внутрішньоклітинна локалізації 

біосинтезу цитокінінів. Відомо, що важливу роль у забезпеченні наземних 

органів цитокінінами відіграють корені, зокрема, їхня апікальна меристема, 

звідки вони пасивно переміщаються по ксилемі. 

Сьогодні добре вивчена фізіологічна дія цитокінінів на рослини. 

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 процесах 

диференціювання клітин та органогенезу в культурі тканин.  

Характерна властивість цитокінінів – зняття апікальної домінанти, 

тобто інгібування верхівковою брунькою пагона росту бічних бруньок. 

Індукцію розвитку бічних пагонів у рослин цитокінінами застосовують у 

плодівництві та квітникарстві. Цитокініни також стимулюють проростання 
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насіння, виводять зі стану спокою сплячі бруньки деревних рослин та бульб і 

цибулин (Кулаєва, Чайлахян, 1984). 

Під впливом цитокінінів відбувається загальне стимулювання обміну 

речовин, зокрема, синтезу 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. 

Цитокініни регулюють пересування речовин до збагачених ними 

тканин, тобто виявляють атрагувальну дію – акумулюють поживні речовини 

внаслідок їхнбого транспортування з інших тканин. Класичними дослідами 

К. Мотеса (K. Mothes, 1963) доведено, 

що в разі нанесення кінетину на ділянку 

листка до обробленої ділянки 

збільшується пересування органічних і 

неорганічних речовин (рис. 17).  

Вплив цитокінінів на 

транспортування речовин виявляється і 

в цілій рослині. Наприклад, нанесення 

кінетину на точку росту стебла 

традесканції збільшує притік до неї 32Р з 

листків, обприскування листків 

розчином кінетину подсилює 

надходження до них 32Р з коренів, а 

змазування  плодів апельсину, які 

ростуть, розчином кінетину підвищує притік до них мічених асимілятів. 

Рис. 17. Вплив кінетину на 
пересування міченого гліцину у 
листках бобів (Mothes, 1963) 
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Механізм регуляторної дії цитокінінів виглядає так: потрапляючи в 

клітину, цитокініни утворюють у цитоплазмі гормонорецепторний комплекс, 

який проникає в ядро і зумовлює активацію синтезу РНК. У цьому разі 

посилюється активність РНК-полімерази та матрична активність хроматину. 

Це приводить до збільшення кількості полірибосом, що належить до 

швидких відповідей клітини на фітогормон. Синтез білка активується не 

тільки на транскрипційному (синтез РНК), а й на подальших – 

постранскрипційних етапах. Унаслідок цього посилюється утворення нових 

структурних і ферментативних білків, у тому числі білків, які лімітують 

ростові процеси. З огляду на це фітогормон активує, залежно від типу 

тканин, поділ або ріст клітин чи процеси, пов’язані з диференціюванням 

(Кулаева, 1984). 

Сьогодні відомо понад 40 генів, експресія яких контрольована 

цитокінінами. Частина з них належить до генів первинної відповіді, а інші 

зазнають експресії пізніше. Найліпше вивченим ферментом, синтез якого 

індукують цитокініни, є нітратредуктаза. Вважають, що цитокініни 

контролюють транскрипцію нітратредуктазного гена. Цитокініни впливають 

також на надходження катіонів у клітину (К+, Н+, Са2+). З’ясовано, що іони 

Са2+ можуть бути посередниками між дією цитокініну на мембрану і змінами 

в метаболізмі клітини. Іони Са2+ можуть приєднуватись до білка 

кальмодуліну, внаслідок чого виникає нова властивість змінювати активність 

багатьох ферментів у клітині. 

 Рецепторами цитокінінів є, як звичайно, білки, які здатні 

високоспецифічно зв’язувати гормон з утворенням гормонорецепторного 

комплексу, й індукують послідовні зміни в метаболізмі клітини, необхідні 

для кінцевого гормонального ефекту. Сьогодні білки з високою 

спорідненістю до цитокінінів виділено з різних рослин. 

Останнім часом  рецептори цитокінінів вивчають на мутантах з 

порушенням процесів їхнього синтезу, розпаду або інактивації. Група 

японських учених (Inoue et al., 2001) отримала мутант арабідопсиса cre 1 
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(cytokinin response 1), який не реагує на цитокініни. Виявлено, що 

розміщений у другій хромосомі мутантний ген CRE 1 кодує рецептор 

цитокінінів – двокомпонентну гістидинову кіназу. Цей білок-рецептор 

локалізований у цитоплазмі й має гістидинкіназний домен і домен 

зв’язування з гормоном. Взаємодія цитокінінів з рецептором ініціює 

гістидинкіназну активність CRE 1, далі гормональний сигнал передається 

шляхом фосфорилювання продуктів генів YPD 1, SSK 1. Цей SSK 1-білок 

функціонує як репресор, який без цитокінінів пригнічує процеси, регульовані 

гормоном. Фосфорилювання зазначеного білка або підвищення концентрації 

цитокінінів знімає цю репресію. Нещодавно (Kakimoto, 2003) виявлено ще 

два гени: АНК2 і АНК3 (Arabidopsis thaliana histidine kinase), які кодують 

гістидинкінази, – рецептори цитокінінів. Отже, в арабідопсиса функції 

рецепторів цитокінінів виконують щонайменше три білки, які мають 

гістидинкіназну активність (CRE 1, АНК2 і АНК3).  

 

Абсцизова кислота 

Спостереження за ростом і розвитком рослин привели дослідників до 

висновку, що, крім гормонів–стимуляторів (ауксинів, гіберелінів, 

цитокінінів), в рослинному організмі повинні бути речовини, відповідальні за 

гальмування ростових процесів. Це важливо, оскільки для виживання за 

змінних умов навколишнього середовища рослини повинні бути здатні 

стимулювати або гальмувати певні фізіологічні процеси. І справді, ще під час 

вивчення ендогенних регуляторів росту методом паперової хроматографії і 

біотестування поряд з речовинами, які стимулювали ріст тест-об’єкта 

(наприклад, відрізків колеоптилів пшениці), виявили речовини, які йогг 

інгібували (Кефелі, 1974). Паралельно тривали пошуки речовин з високою 

фізіологічною активністю. 

У 1961 р. 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). 
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Аналогічну роботу виконано в Каліфорнійському університеті (США) в 

лабораторії Ф. Еддікотта, де встановлено емпіричну формулу абсцизину – 

С15Н20О4 і низку його хімічних і фізіологічних характеристик. Для отримання 

9 мг речовини перероблено 2 225 кг чотири–семидобових коробочок 

бавовнику. 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 р. 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. Більшість рослинних тканин 

містять АБК від 20 до 100 нг/г сухої речовини, 

однак за певних стресових ситуацій її вміст різко збільшується. Абсцизова 

кислота – це оптично активний сесквітерпен. Вона може існувати у двох 

стереоізомерних формах: цис- або транс-ізомерах. У рослинах АБК 

перебуває головно у вигляді цис-ізомеру. 

Біосинтез АБК відбувається переважно в листках (зокрема, пластидах) 

та кореневому чохлику двома шляхами: 

 спільним для всіх терпеноїдів, тобто через мевалонову кислоту – 

ізопентанілпірофосфат – геранілпірофосфат; 

 шляхом розпаду, деградації каротиноїдів, зокрема, катаболізму 

віолоксантину. 

У рослинних тканинах знайдено зв’язану форму АБК – складний ефір 

абсцизової кислоти і D-глюкози. Метаболічні перетворення АБК можливі 

також унаслідок її окиснення до фазеєвої кислоти, яка далі перетворюється в 

дегідрофазеєву кислоту. Транспортування АБК відбувається в як 

Абсцизова кислота 
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базипетальному, так і в акропетальному напрямах у складі ксилемного і 

флоемного соку, однак вміст АБК вищий у флоемному соці. 

Вміст АБК у рослинних тканинах визначають різними сучасними 

фізико-хімічними методами, зокрема, високоефективною рідинною 

хроматографією (ВЕРХ). Проте часто застосовують специфічні біологічні 

методи з використанням таких біотестів: пригнічення ауксиніндукованого 

росту колеоптилів вівса; пригнічення проростання ізольованих зародків 

пшениці; стимулювання закриття продихів; гальмування індукованого 

гібереліном синтезу α-амілази в алейроновому шарі насіння ячменю тощо. 

Фізіологічна дія АБК на рослини є багатогранною. На відміну від 

ауксинів, гіберелінів та цитокінінів, АБК гальмує ростові процеси у всіх 

проявах. Саме за цю здатність АБК зачислюють до інгібіторів росту. Гормон  

різко гальмує ріст у концентрації 0,05–0,5 мкг/мл. АБК є антагоністом усіх 

трьох груп фітогормонів-стимуляторів. Проте поряд з інгібувальною дією 

цієї кислоти на ріст відомі факти стимулювання нею розвитку 

партенокарпічних плодів у троянди, видовження гіпокотилей огірка, 

утворення коренів у стеблових живців квасолі. Особливо важлива роль АБК 

у формуванні та прояві реакції кореня на гравітацію. З’ясовано, що АБК 

синтезується у кореневому чохлику. Внаслідок видалення кореневого 

чохлика порушується геотропічна чутливість кореня. Проте відновлення 

геочутливості настає, якщо відділений чохлик помістити на поверхню зрізу 

кореня. 

АБК – сильний інгібітор проростання насіння і росту бруньок, вона 

нагромаджується в них під час переходу до фізіологічного спокою. 

Збільшення в 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. 
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Водночас одна з найважливіших функцій АБК – її участь у механізмах 

стресу, тому абсцизову кислоту називають гормоном стресу. Вона швидко 

нагромаджується в тканинах за дії різних несприятливих чинників, зокрема, в 

разі водного дефіциту, посухи, затоплення, переохолодження тощо. 

Результати наших досліджень засвідчують збільшення кількості АБК в 

чотири-п’ять разів за дії низької (+8oС), високої (+40oС) температури і 

токсичних іонів кадмію в рослин кукурудзи і сої (Терек, Кобилецька, 2000; 

2002). Виявлено, що екзогенне введення в листки низьких концентрацій АБК 

зумовлює закривання продихів уже через 3 хв. Можливий механізм цього 

явища – гальмування виходу протонів із замикаючих клітин та надходження 

в ці клітини іонів калію, тобто АБК блокує роботу протонної помпи. 

Важливою функцією АБК є активація синтезу спеціальних білків, які 

сприяють підвищенню стійкості зародка до висихання. Виявлено, що на 

останніх етапах розвитку насіння з участю АБК активується експресія гена 

ЕМ (embrio maturation), що належить до родини LEA-генів, що кодують так 

звані Lea-білки, які нагромаджуються під час висихання насіння, а у 

вегетативних тканинах – за дії таких стресів, як посуха і заморозок. 

Уважається, що Lea-білки забезпечують захист клітин від втрати води, а 

також підтримують структуру білків і мембран,  оскільки здатні міцно 

зв’язувати воду і попереджати утворення кристалів льоду. 

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. 

Сьогодні  відомо, що рецептором АБК є білок, кодований геном RPK1 

(receptor-like protein kinase). Цей ген починає експресувати у відповідь на 
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обробку АБК, а також під впливом стресових чинників (водний дефіцит, 

засолення, низькі температури тощо). З’ясовано, що АБК регулює експресію 

багатьох генів у ході дозрівання насіння, а також у стресових умовах 

(перегрівання,  низькі температури, засолення). Характерна риса генів, 

регульованих АБК – наявність у промоторній ділянці нуклеотидної 

послідовності ABRC (ABA response complex – АБК-регульований комплекс), 

яка є мішенню відповідних чинників транскрипції, утворених у відповідь на 

АБК. Найліпше вивчений АБК-регульований комплекс GARC гена α-амілази 

ячменю, активований гіберелінами і репресований абсцизовою кислотою. 

Зазначимо, що головним компонентом системи передавання сигналів у 

рослинних організмах є іонні канали разом з системою вторинних 

посередників і сигнальних білків. Найяскравіший приклад активації цілого 

каскаду іонних каналів у ході трансдукції гормонального сигналу у вищих 

рослин – рухи замикаючих клітин продихів у відповідь на обробку 

абсцизовою кислотою. Закриття продихів за дії АБК відбувається внаслідок 

зниження тургору в замикаючих клітинах, за рахунок виходу іонів К+ і 

сахарози, потоку аніонів та перетворення яблучної кислоти в осмотично 

неактивний крохмаль. 

Найшвидша відповідь рослинних клітин на обробку АБК – збільшення 

вже через 2 с вмісту іонів Са2+ в  цитоплазмі внаслідок активації Са-каналів 

плазмалеми. Зростання концентрації кальцію в цитоплазмі супроводжується 

активацією аніонних каналів і тривалою деполяризацією плазмалеми, 

зумовленою виходом аніонів із замикаючих клітин. Унаслідок деполяризації 

мембрани і зростання концентрації Са2+ в цитоплазмі відбувається 

закривання Кin
+-каналів і відкривання Кout

+-каналів плазмалеми, через які 

калій виходить із замикаючих клітин. Наслідком усіх цих подій є зниження 

тургорного тиску і закриття продихів. Виявлено, що зміна вмісту 

цитозольного кальцію у відповідь на АБК відбувається в осцилювальному 

режимі. Коливання концентрації Са2+ реєструють протягом однієї години 
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після дії гормону, вони поширюються по клітині у вигляді кальцієвої хвилі 

(McAnsh et al., 1997). 

Наголосимо, 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.  

 

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 р. Д. Нелюбов, який довів, що в етіольованих проростків 

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

потовщення і горизонтальну орієнтацію – діагравітропізм.  

У 20-х роках ХХ ст. доведено, що етилен сприяє дозріванню плодів, 

зокрема, баклажанів, апельсинів та ін. Однак уважали, що він є компонентом 

забруднення середовища. І лише 1934 р. Р. Гейну (R. Gane) вдалось 

ідентифікувати етилен хімічно як нормальний продукт метаболізму рослин (з 

газоподібних продуктів метаболізму яблук), і завдяки фізіологічним ефектам 

його вперше назвали гормоном. Надалі з’ясували, що етилен здатні 

синтезувати не тільки плоди, а й листки, квітки, стебла, корені й насіння. 

Виявлено, що його продукують усі покритонасінні, голонасінні рослини, 

папороті, мохи, водорості, гриби та бактерії. 

Етилен синтезується практично в усіх частинах рослинного організму, 

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

стресових умов. За допомогою радіоактивних ізотопів доведений його синтез 

у вищих рослин з 14С-метіоніну. Цей процес відбувається через синтез 1-

аміноциклопропан-1-карбонової кислоти (АЦК), яка є безпосереднім 

попередником етилену й утворюється з S-аденозилметіоніну. Це 
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перетворення втконує локалізований у цитозолі фермент АЦК-синтаза. Гени, 

які контролюють синтез АЦК-синтази, активовані 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. 

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. 

Для кількісного визначення етилену використовують його здатність 

взаємодіяти з галогенами, зокрема з бромом. Утворений етилендибромід 

трансформується в продукт, інтенсивність забарвлення якого визначають 

колориметрично. Нині для визначення етилену широкого застосування набув 

загальновизнаний метод газохроматографії та мас-спектрометрії. Для 

виявлення етилену користуються і біотестами, зокрема, етіольованими 

проростками гороху, які реагують на етилен уповільненням росту в зоні 

розтягування і поступовим набряканням тканин біля цієї зони. 

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

широкий та охоплює дозрівання плодів і старіння тканин, проростання 

насіння (рис. 18) і ріст клітин розтягуванням, розвиток квіток і епінастію 

(опускання листків), утворення кореневих волосків і захист від патогенів. 

Етилен бере у реакціях рослинного організму на різні стресові чинники а 

також запускає низку елементів у системі захисту рослин від пагогенів, 

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, 
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зміною їхнього забарвлення, запаху тощо. Етилен  

пришвидшує всі ці процеси, тому його часто 

називають гормоном дозрівання. 

Важлива особливість деяких фруктів, які 

швидше дозрівають у разі обробки етиленом, – 

підсилення дихання перед дозріванням, яке 

називають клімактеричним. У таких плодів після 

підсилення дихання відбувається різка активація 

синтезу етилену (зокрема, у яблук, груш, слив, 

персиків, томатів, бананів, манго). Якщо в 

процесі дозрівання плодів інтенсивність дихання   

в тканинах не змінюється, то такі плоди 

називають неклімактеричними. До них належать 

цитрусові, виноград, вишня, ананас, полуниця. 

Етилен – леткий фітогормон, тому може 

впливати на ріст сусідніх рослин. Він гальмує полярне транспортування 

ауксину, що сприяє процесам старіння, опадання листків та плодів, усуванню 

апікального домінування. Етилен відіграє важливу роль у процесі 

проростання насіння дводольних рослин. Верхня частина пагона, яка 

формується в етіольованих проростків таких рослин, має форму гачка 

внаслідок інтенсивнішого розтягування клітин верхньої частини, ніж 

нижньої. Така форма полегшує просування проростка через ґрунт і захищає 

від пошкодження клітини апікальної меристеми. Процес формування гачка і 

підтримку його завдяки асиметричному росту контролює етилен. 

Інтенсивність синтезу етилену максимальна в зоні згину і збільшується в разі 

механічного подразнення, просування і тертя з грудочками ґрунту. Як тільки 

проросток виходить з ґрунту на світло, відбувається швидке зменшення 

синтезу етилену і гачок розпрямляється. 

Цей фітогормон індукує епінастії, тобто опускання листків унаслідок 

швидшого росту верхнього боку черешка, ніж нижнього. Характерний 

Рис. 18. Інгібувальна дія 
етилену (А) на 
проростання соняшника, 
Б – контроль 



 68 

процес, активований етиленом, – пришвидшення старіння листків. 

Протилежний ефект зумовлюють цитокініни. Тому старіння листків залежить 

від співвідношення вмісту етилену і цитокінінів. Етилен є головним 

регулятором опадання листків, що загалом залежить від співвідношення в 

тканинах двох гормонів – етилену й ауксину. Є дані про роль етилену в 

детермінації статі, зокрема, у гарбузових він стимулює утворення жіночих 

квіток. На огірках Cucumis sativus виявлено, що жіночі квітки виділяють 

більше етилену, ніж чоловічі. 

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 з 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 нема, то рецептор виявляє функції 

гістидинкінази, яка активує білок під час передавання етиленового сигналу. 

 

Брасиностероїди та інші фітогормони 

Бра сини, або брасиностероїди, уперше виявлені в пилку рапсу 

(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 р. Дж. Мітчелл 

(Mitchell et al.). Проте лише 1979 р. вдалося з 40 кг пилку рапсу, зібраного 

бджолами, виділити 4 мг кристалічної речовини, яку назвали брасинолідом. 

Визначено її молекулярну формулу – С28Н48О6. За допомогою 

імуноферментного методу (Ноrgen et al., 1984) виявлено найбільшу кількість 

брасиноліду в пилку, меншу – у 

коренях, листках і пелюстках квіток.  

Сьогодні в рослинних тканинах 

визначено більше 60 подібних до 

брасиноліду сполук, які називають 

брасиностероїдами (БС). 

Брасиностероїди синтезуються з              

кампестеролу. 

Важливою особливістю брасиностероїдів, яка відрізняє їх від інших 

фітогормонів, є здатність стимулювати ростові процеси в дуже низьких 

концентраціях (10-6–10-12 М). Однак обробка ними не завжди дає позитивний 

ефект у біотестах, характерних для ауксинів, гіберелінів і цитокінінів. 

Найспецифічніший для брасиностероїдів ефект полягає в активації росту 

другого міжвузля гороху або квасолі. Ні ауксини, ні цитокініни не 

зумовлюють такого ефекту, а гібереліни активують видовження міжвузлів 

квасолі тільки в дуже високій концентрації. Стимулювальна дія 

брасиностероїдів на ростові процеси пов’язана з активацією процесів поділу і 

розтягування клітин. Тому, на відміну від гіберелінів, брасиностероїди 

приводять не тільки до видовження другого міжвузля низки бобових рослин, 

а й до його потовщення внаслідок активації клітинних поділів.  

Брасиностероїди беруть участь у регулюванні ростових процесів у 

взаємодії з іншими фітогормонами. Виявлено, що вони і гібереліни 

виявляють адитивну дію на ріст гіпокотилів огірка, які дуже чутливі до 

брасиноліду. Зафіксовано також сильний синергічний ефект ІОК і 

брасиноліду, який виникає, якщо рослини попередньо оброблені БС, а потім 

Брасинолід 
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ІОК. Якщо ж рослини оброблені в іншій послідовності, то синергізм не 

простежується. 

Важлива особливість брасиностероїдів та, що вони, крім впливу на ріст 

і розвиток рослин, підвищують їхню стійкість до різних несприятливих 

чинників. Тому БС розглядають як перспективну групу фітогормонів для 

рослинництва, оскільки їх можна використовувати в дуже малих 

концентраціях. Виявлено ефективні комбінації брасиностероїдів з 

гіберелінами, АБК, етиленом і цитокінінами для використання в сільському 

господарстві (Khripach et al., 2000). 

БС відіграють важливу роль у процесах фотоморфогенезу. Вони 

впливають на активність низки генів, експресія яких індукована в разі 

пернесення етіольованих проростків на світло. Цікаві дані щодо цього 

отримав Н. Нагата (N. Nagata, 2000) з використанням інгібітора синтезу 

брасиностероїдів – брасинозолу. Після обробки брасинозолом етіольовані 

проростки стали подібними до рослин, які росли на світлі: широкі сімядолі, 

короткий гіпокотиль, справжні листки, в сімядолях утворились пластиди та 

ін. Тому вважають, що БС виконують функцію репресора світлозалежних 

генів морфогенезу.  

З’ясовано, що рецептор брасиностероїдів складається з 1 196 залишків 

амінокислот і локалізований у плазматичній мембрані, має типову структуру 

LRR-RL-кінази, яка поширена у рослинних і тваринних організмів. 

У понад 200 родів рослин знайдено жасмонову кислоту та її 

метиловий ефір – метилжасмонат, які виявляють подібні до фітогормонів 

властивості. Як і АБК, ці регулятори росту пришвидшують старіння 

рослинних тканин, спричинюють закриття продихів, пригнічують 

індукований цитокінінами ріст каллуса, гальмують ріст коренів. 
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Фізіологічні функції жасмонової кислоти ще мало вивчені. Однак за 

характером локалізації в рослинах і спектром фізіологічної активності вона є 

близькою до абсцизової кислоти. Жасминова кислота синтезується з 

ліноленової, яка утворюється під час розпаду фосфоліпідів клітинних 

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.  

Синтез жасмонової кислоти активує системін. Системін – це 

невеликий пептид з 18 амінокислот, який синтезується на першому етапі 

пошкодження рослин комахами і патогенами. Він є першим гормоном 

пептидної природи, що виявлений у рослинах. Системін транспортується по 

флоемі у непошкоджені ділянки рослин, де зв’язується з локалізованим у 

плазмалемі рецептором, активує експресію жасмонатзалежних генів, тобто 

індукує синтез ще одного гормону – жасмонової кислоти (ЖК). Активація 

синтезу ЖК у відповідь на низку механічних стимулів відбувається з участю 

Са-кальмодулінового шляху сигнальної трансдукції.  

Виявлено, що в томатів системін залучає в систему регулювання понад 

20 генів, які беруть участь у підвищенні стійкості до пошкоджень 

фітофагами, патогенами та низки абіотичних стресових чинників. У цьому 

разі регулювання експресії деяких “захисних” генів системіном може 

відбуватися разом з іншими гормонами, такими як АБК, етилен, жасмонова 

кислота. 

Концентрація жасмонової кислоти найбільша в зоні поділу клітин 

молодих бруньок, квіток, а також у гіпокотильному гачку бобових рослин. 
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Вона гальмує експресію низки ядерних і хлоропластових генів, продукти 

яких необхідні для фотосинтезу, що призводить до зниження вмісту 

хлорофілів і хлорозу. 

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 (тионін, осмотин тощо). 

Механізм проведення сигналу, індукованого в рослинних клітинах ЖК, 

вивчено слабко. Відомо, що жасмонова кислота взаємодіє з якимось 

рецептором, після чого активується сигнальний шлях, що приводить до змін 

транскрипції, трансляції та інших процесів, контрольованих жасмоновою 

кислотою. 

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 
Саліцилова  
кислота 
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системної стійкості рослин до широкого кола інфекцій. Синтез її в рослинах 

починається з перетворення фенілаланіну у транс-коричну кислоту, яка 

шляхом декарбоксилування перетворюється в бензойну, а після 

гідроксилювання – у саліцилову. 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. 

19). 

 

 

 

Виявлено, що з підвищенням концентрації саліцилової кислоти 

індукується локальний синтез низки речовин (фітоалексинів, деяких 

фенольних сполук), які пригнічують розвиток патогена 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 (ЗЧ). 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. 

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. Завдяки 

використанню різних методів (хроматографія, мас-спектрометрія) 

фузикокцин виявлений у коренях і качанах кукурудзи та листках капусти.  

Рис. 19. Біосинтез саліцилової кислоти 
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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. В 

концентрації 10-6–10-4 М фузикокцин 

стимулює ріст ізольованих частин і 

органів квіткових рослин (стебла, 

колеоптилів, сім’ядолей, листків, 

коренів). Доведено індукцію фузикокцином коренеутворення живців різних 

рослин. Дія його на ріст дещо подібна до ефектів деяких фітогормонів. 

Наприклад, підсилення росту сегментів міжвузлів та індукція 

коренеутворення – характерна особливість ауксинів, а стимуляція 

розтягування клітин в ізольованих сім’ядолях – специфічний тест на 

цитокініни. 

Водночас виявлені й деякі особливості фізіологічної  активності 

фузикокцину. Зокрема, в оптимальних дозах він ефективніше стимулює 

розтягування клітин міжвузлів гороху і відрізків коренів кукурудзи, ніж ІОК; 

у надоптимальних концентраціях фузикокцин не спричинює гальмування 

росту, що типово для ауксину. Дія його на ізольовані сім’ядолі гарбуза і 

редиски значно переважає ефект цитокініну, а на утворення коренів у живців 

– ефект ІОК (рис. 20).  

         Стимулювання росту за дії фузикокцину пов’язане зі збільшенням 

розмірів клітин без зміни мітотичної активності. З’ясовано, що фузикокцин 

індукує підкиснення середовища клітинної стінки й активує гідролази 

полісахаридів, що приводить до розрихлення клітинної стінки. 

Фузикокцин підвищує транспірацію через здатність стимулювати 

відкриття продихів, причому однаково в одно- і дводольних рослин та за 

умов темноти і світла. Тобто його дія ширша, ніж у цитокінінів, які діють 

Фузикокцин 
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лише на злакові рослини на світлі. З 

іншого боку, дія фузикокцину на 

продихи протилежна до дії АБК, яка 

індукує закриття продихів. Виявлено, 

що фузикокцин нейтралізує порушення 

метаболізму, спричинені АБК у 

замикаючих клітинах, що 

супроводжується інтенсивним 

надходженням К+ в ці клітини.  

Фузикокцин індукує проростання 

насіння, причому його дія на насіння, 

яке перебуває в стані спокою, 

перевищує ефект гібереліну. Він 

нейтралізує інгібувальний вплив на 

проростання насіння червоного світла, 

несприятливих температур та 

абсцизової кислоти.  

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. 

Після характеристики відомих на сьогодні фітогормонів, необхідно 

наголосити на важливості розробки проблеми фітогормонів з еволюційних 

позицій, які започатковано в працях всесвітньо відомого творця 

Рис. 20. Вплив фузикокцину на 
ризогенез живців чорної 
смородини: 
ліворуч – контроль,  
праворуч – оброблені 
фузикокцином (10 мкМ),   
Муромцев та ін., 1987 
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фітогормонології М.Г. Холодного. У концепції походження гормональних 

речовин у рослинному організмі (1926) виділено визначальну роль 

природного добору в процесі виникнення і становлення системи 

гормонального регулювання рослин. Учений уважав, що фітогормони 

виникли в рослинних організмах з вторинних речовин, які утворюються в 

надзвичайно малих кількостях у процесі біохімічних реакцій метаболізму. На 

думку М.Г. Холодного, ті вторинні речовини, які стимулювали хід 

метаболічних та фізіологічних процесів, були вихідним матеріалом для 

відбору швидкодійних біологічно активних сполук з регуляторною 

функцією. 

Припускають, що фітогормони в ході еволюції утворилися з продуктів 

розпаду клітинних структур. Розпад білків призводить до нагромадження 

триптофану та метіоніну, які, відповідно, перетворюються в ІОК і етилен. 

Деградація РНК супроводжується нагромадженням цитокінінів. Розщеплення 

каротиноїдів сприяє утворенню ксантоксину і АБК. Ці метаболіти могли бути 

сигналами несприятливого стану клітини, що запускають механізми захисту 

та переходу клітин у новий функціональний стан. Надалі фітогормони могли 

синтезуватися і самостійно, незалежно від процесів деградації.  

Що стосується еволюції гормональних систем, то наявні сьогодні дані 

свідчать про те, що ауксини і цитокініни є найдавнішими фітогормонами, які 

почали формуватися досить рано, тоді як гібереліни й АБК – порівняно 

молода група фітогормонів. У ході еволюції розширювалися функції і 

спеціалізація фітогормонів – від їхньої участі в поділі клітин і міжклітинному 

регулюванні до участі у взаємодії клітин, тканин і органів. З виникненням 

багатоклітинного організму фітогормональна система стала основою 

інтеграції функціональної активності цілісного організму, і для запуску 

певних фізіологічних та морфогенетичних програм потрібні різні 

співвідношення фітогормонів. 

У відділі фітогормонології Інституту ботаніки імені М.Г. Холодного 

НАН України проведено величезну роботу з ідентифікації всіх складових 
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фітогормонального комплексу у представників різних систематичних груп 

судинних рослин і спорових (нижчі рослини та гриби). З’ясовано, що на 

різних етапах онтогенезу у фізіологічних процесах організму превалює дія 

фітогормони, який переважає кількісно. Рівні індивідуальних компонентів 

фітогормонального комплексу залежать від стадії онтогенетичного розвитку і 

типу росту клітин. Зокрема, ріст і розвиток зелених і бурих водоростей 

супроводжується незначною активністю гібереліноподібних речовин, а 

найвищі рівні цитокінінів характерні для водоростей у період переходу до 

генеративної фази розвитку. Переконливо доведена наявність АБК у зелених, 

бурих і червоних водоростей (Ситник, Мусатенко, Васюк та ін., 2003). 

Наголосимо, що система гормонального регулювання, яка значно 

визначає характер таких процесів, як ріст, формування органів і статі, перехід 

до генеративного розвитку, стану спокою та виходу з нього, старіння та інше, 

є високоспецифічною і не може бути замінена іншими впливами 

(мінеральними добривами, зрошенням, тощо). Тому потрібні подальші 

дослідження гормональної системи рослин з використанням новітніх методів, 

які в недалекому майбутньому приведуть до нових досягнень у 

фітоендокринології. 

 

   Взаємодія фітогормонів у рослинному організмі 
Зрозуміло, що описані вище фітогормони діють у рослинному організмі 

не окремо, а у взаємозв’язку один з одним. Весь онтогенез рослин 

регульований усім гормональним комплексом, балансом фітогормонів, 

їхньою взаємодією. Уявити цілісну картину цієї системи набагато важче, ніж 

схарактеризувати кожний з гормонів окремо, не говорячи про те, що 

фітогормонів, без сумніву, є більше, ніж відомо нині. 

Вчення про гормони рослин сформувалось під впливом медичної 

ендокринології. Однак між гормонами тварин і фітогормонами є суттєва 

різниця – це їхня хімічна природа, локалізація і, головне, способи й 

механізми дії – реалізації фізіологічної активності. Донедавна глибокі 
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відмінності в хімічній природі гормонів рослин і тварин були безсумнівними. 

Сьогодні ж ці межі не є такими різкими.  

Загальновизнані п’ять класів фітогормонів (ауксини, гібереліни, 

цитокініни, абсцизова кислота, етилен) доповнені недавно 

брасиностероїдами. Це засвідчує, що стероїди є і серед фітогормонів. Згідно з 

хімічною номенклатурою стероїди належать до класу терпеноїдів, а до них 

зачислюють гібереліни, АБК, а також фузикокцин, нещодавно відкритий у 

квіткових рослин. З іншого боку, фітогормон АБК ідентифікований у мозку 

ссавців. Проте є важлива різниця – серед гормонів тварин ширший спектр 

хімічних сполук і особливо багато пептидів. Останнім часом виявлено, що 

пептиди відіграють гормональну роль у дріжджів. Знайдений поки що 

єдиний гормон пептидної природи – системін у рослин, заражених різними 

патогенами. Ймовірно, будуть відкриті інші фітогормони пептидної природи. 

Згадаймо, наскільки складний пептидний спектр речовин, які надходять з 

коренів пасокою у наземні органи. Однак функціональна роль цих сполук 

невідома. 

В.В. Полевой (1982) визначив такі загальні критерії, що відрізнять 

фітогормони від інших речовин рослин: 

 фітогормони відіграють роль регулятора фізіологічних програм (поділ і 

ріст клітин, процеси диференціації, спокій, рухи продихів тощо), які 

інтегрують у собі багато біохімічних і біофізичних змін у клітині, а не 

окремі фізіолого-біохімічні реакції, як ферменти; 

 фітогормони синтезуює сама рослина (вони є ендогенними 

регуляторами); 

 фітогормони мають дуже високу фізіологічну активність, діючи на 

рослини в дуже малих концентраціях – близко 10-5–10-10 М, що на 

декілька порядків менше концентрацій речовин субстратної дії; 

 дія фітогормонів є дистанційною: вони синтезуються в одному місці, а 

впливають в іншому, регулюючи фізіологічні програми в інших 

тканинах і органах. 
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У рослин немає спеціалізованих залоз внутрішньої секреції, однак є 

приуроченість синтезу фітогормонів до певних тканин і органів, які за їхньою 

допомогою впливають на фізіологічні процеси в інших тканинах і органах. 

Наприклад синтез ауксинів відбувається переважно в апікальній частині 

стебла і молодих листках, звідки вони полярно переміщаються вниз по 

стеблу, створюючи низхідний градієнт концентрації в рослині. У цьому разі 

ауксини беруть участь у гальмуванні росту пазушних бруньок на стеблі і 

регулюють ростові процеси в коренях (рис. 21). 

Синтез каурену – ключового попередника гіберелінів – відбувається в 

клітинах мезофілу листків за участю як цитоплазматичних, так і 

хлоропластних ферментів. Тобто листок є донором ключового продукту для 

утворення гіберелінів у рослині, хоча окремі реакції їхнього біосинтезу 

відбуваються у кореневій системі. За допомогою гіберелінів листки, а 

можливо, й корені, регулюють ріст стебла. 

 

 

Рис. 21. Головні місця синтезу фітогормонів та напрям їхнього 
транспортування в інтактній рослин, Полєвой, 1982 
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Джерелом цитокінінів у насінні, що проростає, є ендосперм, пізніше цю 

функцію бере на себе коренева система. І хоча ферменти, які синтезують 

цитокініни, виявлені також у наземних органах, головним джерелом цих 

фітогормонів є корені рослин (Кулаева, 1973). Цитокініни, які надходять з 

коренів, регулюють обмін речовин у листках, затримуючи їхнє старіння. 

Мезофіл листка – місце синтезу не тільки гіберелінів, а й іншого 

терпеноїдного фітогормону – абсцизової кислоти, яка нагромаджується у 

хлоропластах, а за умов водного дефіциту потрапляє в епідерміс і призводить 

до закриття продихів. Після відновленням водного забезпечення від коренів з 

пасокою надходять цитокініни, які зумовлюють відкриття продихів, 

нормалізуючи фотосинтетичну діяльність листка. 

Наведені приклади відображають систему гормональних сигналів, які 

діють у цілій рослині. Однак сьогодні відомі лише декілька фрагментів цієї 

системи, тому ще неможливо повністю змалювати її закінчену схему. 

Водночас відомі первинні механізми дії фітогормонів. З’ясовано, що і в 

рослинних клітинах, аналогічно як і в тваринних, є індивідуальні 

цитоплазматичні білки-рецептори гормонів, які високоспецифічно 

розпізнають і зв’язують гормон, а утворений у цьому разі 

гормонорецепторний комплекс надходить у ядро і регулює синтез РНК у 

клітинах, діючи як на матричну активність хроматину, так і на активність 

РНК-полімерази. Унаслідок цього ініціюються ферментативні реакції, які 

призводять до змін у метаболізмі та  гормонального ефекту (Кулаева, 1982). 

Рецептори гормонів локалізовані не тільки в цитоплазмі, а й на мембрані, 

зокрема, в плазмалемі знайдено білки з високою спорідненістю до ауксину 

(Venis, 1995). Ймовірно, що локалізовані у плазмалемі рецептори беруть 

участь у реалізації активності фітогормонів. Їхня пряма дія зумовлює 

швидкий фізіологічний ефект – викидання протонів і пришвидшений ріст 

клітин розтягуванням за дії ІОК, або викидання іонів К+ та осомотично 

активних речовин за дії  АБК у замикаючих клітинах продихів. 
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Зазначимо, що рівень компетентності клітин  до певних гормонів 

залежить від кількості й якості рецепторів. Зокрема, плазмалема замикаючих 

клітин  продихів містить набагато більше сайтів зв’язування АБК, ніж 

розміщені поряд клітини мезофілу, в яких цей гормон синтезується. 

Ймовірно, що в клітинах є декілька рецепторів для одного і того ж гормону. 

Без сумніву, гормональний ефект виявляється лише тоді, коли є компетентні 

клітини, тобто такі, які мають специфічні рецептори та фітогормон у таких 

кількостях, що забезпечують насичення сайтів зв’язування. Мабуть, протягом 

життя клітини її рецепторний статус змінюється і, відповідно, змінюється її 

чутливість до того чи іншого гормону. Тому наявність певної кількості 

фітогормону в тканині ще недостатня для прояву гормонального ефекту, 

потрібно враховувати й рецепторний статус клітини. 

Відомі сьогодні фітогормони є хімічно  дуже різними, що й зумовлює 

разючі функціональні відмінності між ними. Поділ фітогормонів на 

стимулятори (ауксини, гібереліни, цитокініни) та інгібітори (АБК, етилен) є 

умовним і не відображає всього спектра їхньої фізіологічної дії. Проте між 

деякими фітогормонами є глибокі функціональні відмінності. Зокрема, 

ауксини і цитокініни – необхідні компоненти культуральних середовищ, тоді 

як етилен і терпеноїдні гормони (гібереліни, АБК, брасиностероїди) не 

потрібні, що засвідчує відмінну фізіологічну роль цих фітогормонів. Ауксини 

і цитокініни необхідні для поділу і росту клітин, диференціації коренів і 

пагонів, а також у міжтканинних і міжгормональних взаємодіях на рівні цілої 

рослини. Вони є партнерами у складній гормональній системі. Тому немає 

рослин з дефіцитом ауксинів і цитокінів, але є рослини з дефіцитом 

гіберелінів (карликові мутанти) та абсцизової кислоти. 

У рослинному організмі функціонує єдина багатокомпонентна 

гормональна система, між окремими партнерами якої є тісний взаємозв’язок. 

Гормони можуть впливати один на одний. Їхня дія може бути послідовною, 

каскадною, коли один гормон індукує синтез іншого гормону. Відомо, що 

ІОК індукує синтез етилену і сприяє синтезу цитокініну. Дія гібереліну 
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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 (рис. 22). 

Отже, між гормонами може бути синергізм. Зокрема, синергістами є 

ауксин і цитокінін у разі індукції поділу клітин, які становлять обов’язковий 

набір індукторів, необхідних для започаткування конкретної фізіологічної 

програми. В дії гормонів може виявлятись антагонізм. Антагоністами 

ауксинів, гіберелінів і цитокінінів часто є АБК й етилен, але не завжди. 

Зокрема, доведено, що цитокінін і АБК стимулюють формування бульб, а 

між ауксинами і цитокінінами вивляється антагонізм у явищі апікального 

домінування. Це засвідчує, що характер взаємодії двох фітогормонів 

непостійний і може змінюватись залежно від регульованого процесу 

тканинної специфіки клітин тощо. 

В основі синергізму або антагонізму 

гормонів може бути непряма дія, а саме –  

вплив одного гормону на рівень іншого. Це 

відбувається шляхом дії на біосинтез 

гормону, на його розпад або інактивацію і 

на транспортування. В цілій рослині є певні 

місця найбільшого синтезу тих чи інших 

фітогормонів і напрям їхнього 

транспортування. 

Ауксини утворюються головно у 

верхівках пагонів, молодих листках і 

насінні, що формується. Транспортування 

ІОК відбувається у базипетальному напрямі. 

Цитокініни утворюються переважно у 

Рис. 22. Гормональні 
взаємодії, що призводять до 
підвищення (суцільна лінія) 
чи зниження (пунктир) рівня 
фітогормону (Дёрфлинг, 
1985) 
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кінчиках коренів і по ксилемі переміщаються у пагін і листки. Гібереліни й 

АБК синтезуються здебільшого у листках і транспортуються вверх і вниз по 

стеблу. Виявлено також синтез АБК у кореневому чохлику (див. рис. 21). 

Зазначимо, що характер взаємодії фітогормонів ускладнений ще й 

тим, що, крім впливу на синтез, розпад та інактивацію один одного, їхня дія 

виявляється у тісному контакті з трофічними чинниками. Відомо, що склад 

мінерального живлення рослин, забезпеченість клітин енергетичним 

матеріалом є дуже важливими для прояву регуляторної дії фітогормонів. 

Останніми роками отримано численні дані про значне підвищення 

рівня ауксинів за дії гіберелінів та цитокінінів, що пов’язано зі зменшенням 

ступеня кон’югації цього гормону і сприяння його транспортування. 

Доведено, що високі концентрації ауксину підвищують синтез етилену, 

який, відповідно, за типом зворотного зв’язку гальмує біосинтез ауксину і 

його транспортування. Продукування етилену зростає також за дії 

цитокініну і гібереліну та знижується за дії АБК, проте етилен підвищує 

рівень АБК. Складні взаємодії між окремими фітогормонами показані на 

рис. 22. 

Важливість кількісного співвідношення між фітогормонами добре 

відображають досліди Ф. Скуга і К. Міллера, проведені ще 1957 р. на 

калусній тканині з паренхіми стебла тютюну. Клітини цієї тканини у нормі не 

синтезують ні ауксинів, ні цитокінінів, тому вони добре ілюструють 

регуляторну дію цих фітогормонів і важливість їхнього кількісного 

співвідношення у поживному середовищі. Зокрема, вміст у середовищі 2 мг/л 

ІОК і 0,02 мг/л кінетину зумовлює інтенсивний поділ клітин калусу та 

диференціацію коренів, а підвищена концентрація кінетину до 0,5–1,0 мг/л за 

незмінної концентрації ІОК пригнічує коренеутворення, проте спричинює 

диференціацію стеблових бруньок. Отже, для індукції коренеутворення 

потрібне різке переважання ауксину, а для індукції формування пагона –

цитокініну (рис. 23).  
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Зрозуміло, що в цілій інтактній рослині, де синтез ауксинів 

відбувається переважно у верхівках пагона і переміщаються ауксини 

базипетально, а цитокініни утворюються головно у кінчиках коренів і 

переміщаються акропетально, виникають різні гормональні ситуації, 

необхідні для реалізації тих чи інших фізіологічних програм. Сьогодні 

відомо, що ІОК – це сигнал пагона для кореня, а цитокініни – сигнал кореня 

для пагона. Гібереліни використовувані листком для регулювання росту 

міжвузлів стебла, АБК, етилен і жасмонова кислота – в реалізації 

адаптаційного синдрому. Водночас кожен  із фітогормонів виконує ще й інші 

функції. Проте їхня діяльність загалом спрямована на підтримку 

оптимального гомеостазу, що визначає успішність виживання рослинних 

організмів за дії несприятливих чинників довкілля. 

Наведене свідчить, що в регулюванні та координації фізіологічних 

процесів і переході від одного етапу онтогенезу до іншого важливу роль 

відіграють баланс і взаємодія різних фітогормонів та здатність клітин 

сприйняти гормональний сигнал, визначений певним набором рецепторів 

фітогормонів. Однак рівень нагромаджених сьогодні знань ще недостатній 

для конкретизації цієї тези щодо більшості фізіологічних ситуацій. Ще мало 

відомо про вміст ендогенних фітогормонів у різних тканинах і клітинах, які 

відмінні компетенцією до них. Ще менше відомо й про рецептори 

фітогормонів. 

Рис. 23. Сумісна дія ІОК та кінетину на ріст і процеси диференціації 
калусу серцевини стебла тютюну, Skoog, Miller, 1957 
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Водночас можна вважати, що в рослинному організмі є гормональне 

поле з певними градієнтами відомих фітогормонів і потенціалом кожної 

точки, значення якого в кожній точці є функцією розташування цієї точки в 

просторі. Тому зі зміною напряму на полюсах або конфігурації поля 

відповідні зміщення відбуваються одразу у всіх точках поля. Гормональне 

поле неоднорідне, воно містить зони з різним рівнем напруження, що 

зумовлене неоднаковим співвідношенням компонентів, які містяться в 

ньому. Імовірно, в ході онтогенезу в рослинному організмі відбувається 

постійна зміна полів і градієнтів, тобто гормональне поле можна уявити у 

вигляді ландшафту з певними підвищеннями і заглибленнями. 

Нагромадження гормонів позитивної дії утворюють своєрідні пагорби, до 

яких можна зачислити апекси і зони розтягування пагонів і коренів, молоді 

листки, а зони з переважанням гормонів інгібіторів (старі листки і корені, 

бічні бруньки) – це заглибленнями. 

Така ідея гормонального поля розвинута нами на підставі власних 

результатів та аналізу даних літератури. Вона потребує подальшої 

експериментальної розробки, однак приклади існування такого поля у 

рослин наявні. Зокрема, гібереліни, утворені у листках, переміщаються у 

стебловий апекс, який стає центром притягання поживних речовин, 

необхідних для росту. Зона росту стебла стає атрагувальним центром для 

ауксинів, а листки, що ростуть, – для цитокінінів. Як відомо, місце синтезу і 

місце дії гормону в системі гормонального поля всієї рослини загалом не 

збігаються. Характерно, що гормональне поле є ніби основою для ростових 

процесів, що розвиваються, і атрагувальних центрів, які формуються. 

Отже, в інтактній рослині з усіма властивостями цілісного організму – 

взаємозалежністю і взаємовпливом усіх органів, тканин і клітин, обміном 

необхідними метаболітами і регуляторними речовинами, полярністю і 

морфофізіологічними градієнтами – простежується складна взаємодія між 

окремими гормонами. Функціонування в рослинах складної 

багатокомпонентної системи гормонального регулювання грунтується на 
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адитивності, синергізмі та антагонізмі взаємодії її складових. Фітогормони, 

регулюючи морфогенетичні та фізіологічні процеси у рослинах, розкривають 

природу тих внутрішніх зв’язків, через які досягається комплементарність і 

узгодженість функціонування різних частин цілої рослини. Якщо врахувати, 

що дія гормонів може мати різну спрямованість залежно від концентрації,  і 

що кожний клас фітогормонів представлений низкою речовин, а деякі 

фітогормони нам ще не відомі, то ємність і пластичність системи 

гормонального регулювання насправді вражає. 

 

3.3. Організмовий рівень регулювання 

 

Зазаначимо, що розглянуті вище системи міжклітинного регулювання – 

трофічна, електрофізіологічна і гормональна – дуже тісно взаємопов’язані, 

їхня діяльність чітко координована. Кожна з цих систем діє на клітину через 

систему внутрішньоклітинного регулювання, змінюючи функціональну 

активність ферментів і мембран, впливаючи на інтенсивність і напрямленість 

синтезу нуклеїнових кислот і білків. Тобто створюється єдина ієрархічна 

система регулювання, яка визначена взаємодією всіх частин рослини. 

Однак взаємодія частин ще не забезпечує цілісної поведінки 

рослинного організму. Необхідна централізація керування на кожному етапі 

онтогенезу, оскільки цілісний оганізм має велику взаємозалежність окремих 

частин. Тому цілісний оранізм подібний на добре організовану армію з 

ієрархією керування, бо в іншому випадку виникає конгломерат клітин, де 

кожна клітина робить все по-своєму.  

Відомо, що рослина має чітку біполярну структуру завдяки двом 

полюсам – верхівкам пагона і кореня. Верхівки є тканино- й 

органоутворювальними, сенсорними й атрагувальними зонами. З’ясовано, що 

верхівка пагона інгібує ріст бічних бруньок (апікальне домінування), індукує 

утворення провідних пучків, впливає на орієнтацію листків, ріст коренів та 

ін. Кінчик кореня виконує також різні функції: гальмує ріст бічних коренів, 
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індукує утворення і ріст стеблових бруньок, підтримує трофіку листків та ін. 

У цьому разі верхівка пагона може бути замінена ауксином, а кінчик кореня – 

цитокініном, або тими фітогормонами, які синтезуються в цих центрах 

домінування.  

На думку В.В.Полєвого (1982), ці центри домінування і є центрами 

управління, які протягом всього онтогенезу зберігають властивості 

ембріональних тканин. Верхівки пагона і кореня взаємодіють між собою та з 

іншими частинами за допомогою гормональних, трофічних і 

електрофізіологічних чинників та виконують у рослинному організмі 

важливу функцію централізації керування.  

Як же впливають центи домінування на інші частини рослинного 

оранізму (див. рис. 5)? Насамперед, створенням фізіологічних полів 

(градієнтів). Наголосимо, що на зміни в полюсах одразу ж реагують інші 

частини рослини. Полярність – це збільшення або зменшення вздовж осі 

рослини осмотичного тиску, значення рН, концентрацій різних речовин, 

активності ферментів, інтенсивності дихання тощо. Детальніше це 

розглянемо нижче. У вищих рослин полярність створювана, перш за все, 

градієнтами фітогормонів. 

Однак у процесі еволюції в рослин між різними органами розвинулися 

комунікації, які дають змогу цілеспрямовано і швидко транспортувати як 

трофічні речовини, так і різні сигнали. Це провідні судини і пучки, що здатні 

передавати й електричні імпульси. Отже, система канального зв’язку і 

полярність забезпечують просторову організацію рослинного організму. 

Наголосимо, що як і полярність, так і канальні зв’язки перебувають під 

контролем центрів домінування. 

Часову організацію життєдіяльності рослини забезпечує система 

взаємопов’язаних осциляцій. У рослин фізіологічні та морфологічні 

осциляції (ритми) в апексі пагона перетворюються у закономірне чергування 

листків, пазушних бруньок і міжвузлів. Мабуть, осциляції одного порядку є 

складовою частиною осциляцій з більшою амплітудою, утворюючи ієрархію 
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осциляцій, так званий біологічний годинник. Імовірно, що осциляції в 

центрах домінування (зокрема, коливання в транспортуванні фітогормонів) є 

часовою синхронізацією фізіологічних процесів у цілій рослині.  

Внутрішньо- та міжклітинні системи регулювання функціонують не 

кожна окремо, а у взаємозв’язку. Ця взаємодія організована у вигляді 

регуляторних контурів. 

Регуляторні контури діють за таким принципом. Зовнішній сигнал 

приймають специфічні рецептори в рецепторних клітинах, унаслідок чого ці 

клітини переходять у збуджений, функціонально активний стан. Рецепторні 

клітини перекодовують  (трансформують) зовнішній сигнал у сигнал іншого 

роду – гормональний або електричний. Цей сигнал переходить клітинами 

каналів зв’язку до компетентних (тобто здатних реагувати) клітин та індукує 

їхню функціональну активність, що і є реакцією-відповіддю організму на 

зовнішній подразник. У цьому разі на кожному етапі сприйняття сигналу і 

переходу клітин в активний стан виникають і зворотні зв’язки, які коригують 

ці процеси відповідно до норми реакції. Про наявність таких зв’язків у 

системах регулювання рослин свідчать явища коливання фізіологічних 

процесів.  

Отже, організмовий рівень інтеграції регуляторних систем відбувається 

завдяки взаємодії частин за принципом регуляторних контурів і завдяки 

елементам централізації керування. Центри домінування за допомогою полів, 

канальних зв’язків та осциляцій (ритміки) забезпечують цілісність 

рослинного організму. Матеріальними чинниками для досягнення цих 

принципів керування слугують міжклітинні системи регулювання. 

 

 

4. КЛІТИННІ ОСНОВИ РОСТУ РОСЛИН 

 

Ріст рослинного організму загалом, окремих органів та тканин 

складається з росту клітин. 
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Ріст клітини охоплює три послідовні етапи (або фази):  

 поділу (або ембріональну);  

 розтягування (або вакуолізації); 

 диференціювання. 

 

4.1. Фаза поділу клітин 

 

Поділ клітин відбувається у меристематичних тканинах.  

Меристеми – це популяція клітин, які зберігають здатність до 

мітотичного поділу з утворенням нових неспеціалізованих клітин. Вони 

започатковують різноманітні тканини в рослинному організмі. Клітини 

меристеми дрібні, щільно прилягають одна до одної, без міжклітинників, 

велике ядро розташоване в центрі клітини, вакуолі дрібні й численні, 

клітинна оболонка первинна, наявні лише попередники пластид. 

Меристеми класифікують за положенням їх у рослині та за 

походженням. 

За положенням меристеми поділяють на: 

 апікальні – розташовані на верхівках головної та бічної осей 

пагона і кореня, забезпечують первинний ріст органів у довжину 

(рис. 24); 

 бічні, або латеральні, – розташовані вздовж осі органів, 

забезпечують вторинний ріст у товщину, тобто потовщення, 

можуть бути як первинними (прокамбій, перицикл), так і 

вторинними (камбій, фелоген) (рис. 25);  

 інтеркалярні – розташовані поміж диференційованими 

тканинами, забезпечують вставний ріст, наприклад, у міжвузлях 

злаків, біля основи черешків, тичинкових ниток. Вони 

забезпечують ріст у довжину на проміжних ділянках і характерні 

для рослин, у яких часто пошкоджуються апікальні меристеми. 



 90 

Власне цей тип росту дає змогу піднятись злакам у разі виляганні 

(рис. 26). 

 

  

 

 

 

 Рис. 25. Латеральні меристеми забезпечують вторинний 
ріст рослин у товщину 

  

Рис. 24. Апікальні меристеми пагона і кореня  
(забезпечують первинний ріст у довжину) 
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а походженням меристеми поділяють на: 

первинні – перебувають у тісному зв’язку з апікальними меристемами, 

з яких безпосередньо утворюються (протодерма, головна меристема, 

прокамбій); 

вторинні – виникають зі спеціалізованих клітин зрілих органів і 

забезпечують їхній латеральний ріст (фелоген, перицикл, камбій). До 

вторинних також належать так звані травматичні меристеми, які формуються 

в місцях ушкодження тіла рослин і забезпечують регенерацію. 

У меристемі є зони, в яких клітини активно діляться, і є такі, в яких 

вони майже не діляться (меристема очікування у стеблі і центр спокою у 

корені). Після поділу клітини починається ріст цитоплазми, що зумовлює 

збільшення дочірніх клітин до розмірів материнської. У цьому разі всі 

плазматичні структури (органели, елементарні мембрани і речовини – ДНК, 

РНК, білки, ліпіди тощо) подвоюються, тобто їхня кількість дорівнює 

початковій, яка була в материнській клітині до її поділу. 

Характерна особливість клітин на фазі поділу – перетворення 

поживних речовин, які надходять до них, у конституційні речовини 

цитоплазми. Вакуолі в клітинах у цей час дуже дрібні й помітні лише за 

допомогою електронного мікроскопа. Органели представлені 

Рис. 26. Підняття стебла злаків завдяки інтеркалярній меристемі та 
геотропічним згинам у міжвузлях 
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попередниками: пропластидами, промітохондріями. Первинна клітинна 

оболонка містить багато геміцелюлоз і протопектину, які утворюють 

матрикс, і дуже мало мікрофібрил целюлози. 

Зазначимо, що енергетичні потреби клітини в цей час знижені й 

забезпечені, головно, через анаеробні процеси (гліколіз), що підтверджене 

значенням дихального коефіцієнта (більше одиниці). Такий тип дихання 

виробився, ймовірно, як адаптація до анаеробних умов, що часто виникають 

в ембріональних тканинах. Завдяки високій інтенсивності гліколізу в 

клітинах утворюється велика кількість проміжних продуктів окиснення, які 

необхідні для швидкого синтезу органічних речовин цитоплазми. Отже, не 

зважаючи на те, що під час ембріональної фази об’єм клітини змінюється 

мало, відбувається утворення нових елементів структури. У цьому випадку 

активним у клітині є ядро, а цитоплазма перебуває у відносному спокої, її 

рухи припинені, в’язкість зростає. Це стан, коли ядро домінує над 

цитоплазмою і є одним з проявів загальної організації живої матерії: 

домінування однієї системи над іншою. В цьому разі домінування 

відбувається на рівні клітини.  

Наголосимо, що поділу клітини передує поділ ядра. Є два типи поділу 

ядра: мітоз і мейоз. 

Мітоз – це каріокінез, що забезпечує тотожний розподіл генетичного 

матеріалу між дочірніми клітинами і спадкоємність хромосом у наступних 

поколіннях.  

Мейоз забезпечує редукцію кількості хромосом удвічі, що важливо під 

час утворення статевих гамет.  

Мітоз має чотири фази: профазу, метафазу, анафазу і телофазу (рис. 

27). 
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Під час профази і метафази руйнується ядерна мембрана, унаслідок  

концентрування хроматину стають помітними хромосоми, формується 

мітотичне веретено, з яким зв’язуються хромосоми. На етапі від метафази до 

анафази хроматиди розділяються на дочірні хромосоми, які з участю 

мітотичного веретена переміщуються до протилежних полюсів клітини.  

Після розподілення ядерного матеріалу під час типового мітозу відбувається 

поділ цитоплазми – цитокінез. 

Як звичайно, мітози відбуваються частіше вночі. Стимуляторами 

мітозу є цитокініни та їхній синтетичний аналог БАП, травматинова кислота, 

вітаміни групи В, тіамін, амінокислоти (цистеїн, триптофан). Є речовини, які 

пригнічують мітози: це дихальні отрути (ціаніди, окис вуглецю). Гербіциди 

залежно від концентрації можуть або стимулювати, або пригнічувати мітози. 

Алкалоїди, фенольні сполуки, зокрема колхіцин, призводять до аномалій, а 

ультрафіолет – до поліплоїдії з утворенням тетра-, октаплоїдних ядер 

(трапляються високо в горах). 

Рис. 27. Фази мітозу в рослинних клітинах 
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Унаслідок поділу ядра утворюються два дочірні ядра, які вступають в 

інтерфазу. Відразу після поділу ядра відбувається цитокінез, відновлюється 

клітинна стінка й утворюються дві дочірні клітини. 

Весь процес поділу материнської клітини – мітоз та період 

цитоплазматичного росту і підготовки до нового поділу (інтерфаза) – 

називають клітинним, або мітотичним циклом. Залежно від біохімічних 

процесів розрізняють чотири періоди цього циклу (рис. 28): 

М – власне мітоз; 

G1 – перед (до) синтетичний період супроводжується збільшенням 

кількості цитоплазми та клітинних органел, синтезом необхідних ферментів, 

нуклеотидів для синтезу нуклеїнових кислот і є найчутливішим періодом до 

змін навколишнього середовища); 

S – синтетичний період (відбувається подвоєння генетичного 

матеріалу, синтезуються специфічні ядерні білки – гістони); 

G2 – пост синтетичний, або перед мітотичний, період (формуються 

структури для мітозу, зокрема нитки веретена, продовжується синтез РНК, 

білків). 

 

 
Рис. 28. Дві складові клітинного циклу – мітоз та інтерфаза 
(період між двома послідовними поділами) 
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Тривалість клітинного циклу і його періодів визначають 

авторадіографічним методом за допомогою мічених попередників ДНК. 

Власне поділ клітин триває лише 2–3 год, а інтерфаза – 15–20 год (у тім числі 

передсинтетичний період – від 3 до 8 год, синтетичний – від 10 до 11, а 

постсинтетичний – 4–5 год).  

Згідно з найпоширенішою гіпотезою, для поділу клітин необхідне 

певне ядерно-плазматичне співвідношення. Якщо співвідношення між масою 

ядра і цитоплазмою досягає такого рівня, що ядро неспроможне керувати 

новоутвореною масою цитоплазми, то відбувається поділ материнської 

клітини на дочірні. Виявлено, що всі етапи клітинного циклу контрольовані 

відповідними фітогормонами, зокрема, G1 та G2 – ауксинами, а поділ – 

цитокінінами. 

Ключовими ферментами, які регулюють входження клітин у клітинний 

цикл і переходи від одної фази до іншої, є циклінзалежні протеїнкінази. 

Важливим етапом початку клітинного циклу (G1) є процес ініціації синтезу 

ДНК. Як тільки клітина проходить цей етап, процеси подвоєння ДНК, мітозу 

і цитокінезу стають незворотними. Тільки після повного завершення мітозу 

можлива ініціація наступного клітинного циклу  або переходу клітини до 

розтягування, тобто доля клітини залежить від того, чи вступила вона у фазу 

G1, чи ні. 

Важливість вивчення клітинного циклу є безсумнівною, оскільки поділ 

клітин у меристемах відбувається впродовж усього онтогенезу і є основою 

для морфогенезу та здатності тканин до відновлення після стресових 

чинників. Тому від його інтенсивності залежить ріст, розвиток і 

продуктивність рослин. Перебіг клітинного циклу особливо важливий і для 

сучасних біотехнологій, зокрема, у разі вирощування клітин у культурі. 

Зазначимо, що клітина, утворена внаслідок поділу, збільшується в 

об’ємі й знову зазнає поділу. Вона може бути ембріональною, тобто ділитись 

декілька разів (три – п’ять), а потім переходити до наступної фази – росту 
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розтягуванням. Виняток становлять лише ініціальні клітини меристеми, які 

продовжують ділитися впродовж усього періоду росту рослинного організму. 

Інтенсивність поділу клітин можна визначити за допомогою 

спеціального показника – мітотичного індексу.  

Мітотичний індекс (МІ) – це відсоток клітин, що діляться, від 

загального в момент спостереження, його обчислюють за формулою  

МІ = γ t, 

 

де γ – відносна швидкість утворення клітин, γ = dn / dt. 

 

 

 

4.2. Фаза розтягування 

 

Після поділу клітини настає специфічна для рослин фаза швидкого 

росту, внаслідок розтягування. Ріст розтягуванням можна спостерігати 

неозброєним оком, наприклад, під час розпускання бруньок. У цьому 

випадку розмір клітини збільшується в 10–50 разів зі швидкістю до 100% на 

годину. Схематично це зображено на рис. 29. 

 

 

 

У цій фазі активною є цитоплазма, вона домінує над ядром, яке 

перебуває на стадії відносного спокою; зростає обводненість цитоплазми, що 

зменшує її в’язкість і пришвидшує обмінні процеси; розширюються канали 

Рис. 29. Клітина до (ліворуч) і після (праворуч) закінчення 
росту розтягуванням  
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ендоплазматичного ретикулума, формуючи цистерни. З таких цистерн 

виникають вакуолі. В утворенні вакуоль активну участь бере також апарат 

Гольджі. У період вакуолізації від кінців диктіосом відщеплюються пухирці, 

що містять лізуючі ферменти (лізосоми). Пухирці проникають у цистерни 

ендоплазматичного ретикулума, там їхня мембрана руйнується і 

вивільняються ферменти. Одночасно тонопласт активно захоплює 

(піноцитоз) відпрацьовані мітохондрії, шматочки цитоплазми тощо. Всі вони 

під впливом гідролітичних ферментів розчиняються і у вакуолях унаслідок 

гідролізу крохмалю збільшується кількість осмотично активних речовин, 

зокрема цукрів, що підвищує осмотичний потенціал і всисну силу. У вакуолі 

активно надходить вода, вони швидко збільшуються в розмірах, 

розриваються плазматичні перетинки, які розділяли їх, і зрештою 

утворюється одна велика вакуоля, яка займає майже весь об’єм клітини, а 

цитоплазма розміщується 

тонким шаром під клітинною 

оболонкою (рис. 30).  

Зазначимо, що утворення 

великої центральної вакуолі 

сприяє нагромадженню в клітині 

низькомолекулярних речовин, 

які ніколи не містяться в таких 

великих кількостях у 

меристематичних клітинах, що 

мають дуже дрібні вакуолі, або в 

тваринних клітинах. Оскільки метаболізм рослинної клітини тісно 

пов’язаний з перетворенням цих речовин, то вакуолізацію треба вважати 

необхідною для нормального функціонування рослинної клітини. Розбухання 

цитоплазми призводить до перерозподілу вже наявних у клітині структур у 

більшому об’ємі. В цьому й полягає одна з суттєвих відмінностей росту 

Рис. 30. Послідовні фази росту 
рослинної клітини розтягуванням 
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розтягуванням, як типу росту клітин, від росту тваринних або 

меристематичних клітин, за яких не відбувається такого різкого обводнення. 

Отже, в основі первинного процесу розтягування є активація осмосу. 

Однак, без сумніву, розтягування клітин відбувається внаслідок не лише 

поглинання води, а й різкої активації всього метаболізму клітини і 

супроводжується численними біохімічними процесами.  

Оскільки ріст – це, перш за все, утворення нових структур, то його 

інтенсивність визначена біосинтезом білка. Для росту клітин необхідні 

конституційні і ферментативні білки. У цьому й полягає взаємозв’язок 

процесів росту і біосинтезу білка. Можна навіть сказати, що проблема росту 

значною мірою є і проблемою біосинтезу білка. Тому біосинтез білка і 

нуклеїнових кислот у ділянках рослин, що ростуть, є центральною ланкою 

серед інших процесів метаболізму (Ситник, 1966). 

З’ясовано, що в клітинах у фазі розтягування посилюється синтез білків 

(зокрема, повне оновлення білкового азоту в клітинах, які інтенсивно 

ростуть, відбувається за 72 год), нуклеїнових кислот, цукрів та активність 

ферментів аеробного дихання. Збільшується кількість органел, зокрема 

мітохондрій і пластид, у п’ять разів. Швидкий ріст клітин супроводжується 

розтягуванням клітинної стінки внаслідок інтенсивного утворення нових 

мікрофібрил целюлози. Все це свідчить про те, що у фазу росту клітини 

розтягуванням різко активується робота генів, які діяли на попередній фазі 

поділу клітин. 

Професора В.В. Полєвий довів, що перехід клітин до фази 

розтягування зумовлений зміною вмісту і співвідношення фітогормонів та 

їхніх рецепторів унаслідок віддалення дочірньої клітини від материнської, 

тобто в самих клітинах меристеми виникають передумови для фази росту 

розтягуванням. Вирішальну роль у цьому процесі відіграє ауксин (β-ІОК), 

який індукує активне транспортування іонів Н+ з цитоплазми в клітинну 

оболонку за участі протонної АТФ-ази плазмалеми. В результаті відбувається 

підкиснення клітинної оболонки, що приводить до активації кислих гідролаз 
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та інших ферментів, які розривають кислотолабільні зв’язки. Наслідок таких 

розривів – утворення просвітів у клітинній оболонці та зміщення вуглецевих 

шарів, тобто своєрідне розтягування вуглецевого матриксу.  

Зазначимо, що розтягування клітинної оболонки супроводжується 

активацією синтезу целюлози і везикулярної секреції апарату Гольджі, а це 

приводить до зростання її мікрофібрил у довжину чи товщину. Здебільшого 

ріст розтягуванням відбувається рівномірно по всій поверхні, однак у деяких 

клітин (кореневі волоски, пилкові трубки, гіфи грибів) простежено полярний, 

верхівковий тип росту. Мікрофібрили целюлози синтезуються на внутрішній 

поверхні клітинної оболонки, що прилягає до плазма леми, з речовин 

цитоплазми за допомогою ферментів, які постачає апарат Гольджі. У цьому 

випадку на первинну клітинну оболонку (матрикс з геміцелюлози, в якому 

невпорядковано розміщені мікрофібрили целюлози, головно 

перпендикулярно до довгої осі клітин) поступово накладається багато 

вторинних шарів целюлозних мікрофібрил, розміщених паралельно до осі 

клітини, утворюючи волокнисту структуру. Відбувається переорієнтація 

старих молекул, які переходять у вертикальне положення, а нові молекули 

целюлози нашаровуються на старі, створюючи щільне переплетення окремих 

тяжів мікрофібрил (рис. 31). 



 100 

 

 

 

 

 

Завдяки високій активності цитоплазми у фазі розтягування для клітин 

характерна максимальна активність аеробного дихання, максимальна 

поглинальна активність (якщо це клітини кореня) і мінімальна стійкість до 

несприятливих чинників. За стресових умовах передусім пошкодження 

зазнають клітини, які перебувають у фазі розтягування. В цьому виявляється 

закон несумісності інтенсивного росту і високої активності зі стійкістю. 

Усі ці складні процеси, які відбуваються в клітинах у фазі 

розтягування, можна записати у вигляді математичної формули, яка засвідчує 

ріст клітини за законом: 

l = l0ekt,  

 

Рис. 31. Електронні мікрофотографії клітинної оболонки, за 
Mühlethaler, 1967: 

 А – первинна оболонка; Б – вторинна оболонка; В – поровий 
канал у первинній оболонці 
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де l – середня довжина клітин у момент часу t; l0 – середня довжина клітини 

на початку росту; k – відносна швидкість росту клітин; e – основа 

натуральних логарифмів, що дорівнює 2,718. 

Отже, ріст клітин у фазі розтягування відбувається зі сталою відносною 

швидкістю за експоненціальним законом. 

На завершальних етапах росту розтягуванням посилюються процеси 

лігніфікації, накопичуються інгібітори (АБК, фенольні сполуки), зростає 

активність пероксидази й ІОК-оксидази, знижується вміст ауксинів. Зокрема, 

такі антагоністи ауксину, як транскорична кислота, кумарин, скополетин, 

руйнують сульфгідрильні групи білків, з якими реагує ауксин, і пригнічують 

його дію. Тобто інактивування ауксину та формування товстої вторинної 

клітинної оболонки приводить до гальмування росту клітини розтягуванням. 

Клітина переходить до наступної фази – диференціювання. 

 

4.3. Фаза диференціювання 

 

У цій фазі відбувається процес функціональної диференціації клітин, 

які виконують різні функції, утворюється різноманіття клітин, що пов’язано з 

ускладненням або спрощенням їхньої структури. 

Диференціювання – це детермінації, під час якої клітини набувають 

типових для певної тканини або органа властивостей. Диференціювання 

відбувається на рівні клітин, тканин і органів. 

Як зазначено, у процесі росту клітина з меристематичної, здатної до 

поділу, кубічної за формою, тонкостінної і з численними дрібними 

вакуолями, перетворюється у витягнуту клітину з великою центральною 

вакуолею, а потім – у диференційовану клітину. Оточена подібними 

диференційованими клітинами, вона набуває вузької спеціалізації і досягає 

кінцевого етапу розвитку, за яким настає лише старіння, тобто процес 

“зношування”, який природно завершує функціональне життя організму та 

його окремих частин. 
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У рослинах є такі спеціалізовані клітини: 

 паренхімні, які мають великі розміри, тонкі клітинні оболонки й 

містять хлоропласти і запасні речовини; 

 провідні та підтримуючі. Вони витягнуті, часто дуже 

лігніфіковані. Це переважно трахеїди, судини і волокна. В них 

живого вмісту майже немає, їхні порожнини заповнені водою і 

розчиненими в ній речовинами. Флоема побудована з 

ситоподібних трубок, які відділені одна від одної ситоподібними 

пластинками. Їх супроводжують клітини-супутники; 

 покривні, вони містяться на поверхні й укриті водонепроникними 

речовинами (восками, кутином, суберином). До них належать 

епідерміс (первинна тканина) і перидерма (вторинна тканина); 

 репродуктивні, які утворюються в певний період життєвого циклу 

рослини (це мегаспори, мікроспори), з них формуються гамети для 

статевого розмноження вищих рослин. 

Крім цих головних груп, є ще й інші спеціалізовані клітини, наприклад, 

різні залозки, молочні ходи тощо. Деякі з них показані на рис. 32. 
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Зазначимо, що клітини деяких тканин у фазі диференціювання 

зазнають дуже великих змін, їхні стінки дерев’яніють, що пов’язане з 

утворенням лігніну – безазотистої ароматичної сполуки, у складі якої є 

пектинові речовини. Часто відбувається окорковіння клітинних оболонок 

унаслідок відкладання в них воскоподібного суберину, що є продуктом 

полімеризації жирних кислот. На життєдіяльність клітин більше впливає 

окорковіння, ніж здерев’яніння, оскільки воно захоплює всю оболонку і 

робить її непроникною для води і газів, що призводить до загибелі клітини. 

Під час диференціювання клітин в їхній клітинній оболонці можуть 

нагромаджуватись також геміцелюлоза, смоли, слизи, які синтезуються в 

цитоплазмі. У цій фазі росту клітини дуже чутливі до різних чинників 

зовнішнього середовища (світла, температури, сухості повітря і ґрунту, умов 

живлення) і тому в різних екологічних груп рослин (ксерофітів, мезофітів, 

гігрофітів) дуже відрізняються за формою і розмірами. 

Виділяють три рівні диференціювання: 

 диференціювання на окремі спеціалізовані тканини і клітини; 

 диференціювання на окремі органи (стебло, листки, бруньки, 

квітки, корені тощо); 

 диференціювання тіла загалом (поділ рослини на пагін і корінь). 

Необхідною умовою функціонування багатоклітинного рослинного 

організму є наявність спеціалізованих клітин для виконання різноманітних 

функцій. Спеціалізована клітина, яка міститься в тканині рослинного 

організму, практично позбавлена можливості повернутися до 

меристематичного, недиференційованого стану. Шлях її розвитку 

детермінований низкою чинників: генетичним, контактним, гормональним. 

Тобто загалом у рослинному організмі диференціювання клітини є кінцевим 

Рис. 32. Модель диференціювання клітин за Тролем. З однорідних 
клітин (угорі) утворюються різноманітні клітини постійних тканин 
(зліва направо): палісадні, замикаючі паренхімні, “зірчасті”, судини і 
ситоподібні трубки, склеренхімні волокна     
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етапом життєдіяльності, оскільки клітина проходить генетично визначений 

детермінований шлях розвитку, за якого дуже обмежені можливості її 

розвитку в інших напрямах. 

Водночас, клітина, ізольована від цілого організму, здатна відновити 

меристематичну активність і в деяких випадках започаткувати новий 

організм. Тобто будь-яка, навіть диференційована, клітина містить у своєму 

геномі повну інформацію про розвиток усього організму. Це явище 

називають тотипотентністю. Воно означає здатність реалізувати генетично 

закріплену програму розвитку, заблоковану в клітині раніше, коли вона була 

в складі цілого організму. Зазначимо, що  протягом життя клітини в цілому 

організмі реалізується лише частина можливостей її розвитку. Це зумовлено 

тим, що кожна спеціалізована клітина виробляє лише частину генетично 

можливих ферментів. Таке біохімічне диференціювання клітин і є причиною 

морфологічного диференціювання. Тотипотентність же клітин розкривається 

у разі їхнього дедиференціювання, коли диференційована клітина знову стає 

ембріональною. Це явище пов’язане з реактивацією заблокованих генів. 

Аргументованим доказом цього слугує той факт, що в культурі ізольованих 

тканин можлива регенерація цілої рослини з будь-якої окремої клітини, 

незалежно звідки вона взята (з листка, пагона чи кореня). 

Яскравим доказом зазначеного є і вегетативне розмноження у бегонії 

(див. рис. 2). Якщо від бегонії відрізати листок, надрізати жилки і покласти 

його на зволожений субстрат, то утворяться пагони, а з них – нові рослини. 

Анатомічними дослідженнями виявено, що новий пагін виникає з єдиної 

епідермальної клітини, яка ділиться навпіл, так само ділиться і кожна дочірня 

клітина, На місці старої диференційованої клітини виникає меристема, яка 

започатковує нову рослину. Отримати на поверхні старого листка бегонії 

велику кількість молодих рослин можна також іншим способом – залишити 

на материнській рослині тільки один листок. 

Водночас дедиференціювання стає неможливим після глибокого 

диференціювання клітин, наприклад, у разі втрати клітинного ядра 
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(ситоподібні трубки), сильних морфологічних змін (коленхіма, судини, 

волокна). Проте воно легко відбувається у паренхімних, епідермальних, 

залозистих клітинах та клітинах-супутниках. 

Важливе значення для диференціювання клітин мають безпосередні 

взаємодії поверхонь, їхнє “прилипання”, що приводить до утворення цілісних 

тканинних пластів. Виявлено, що адгезія зумовлена наявністю на поверхні 

клітин специфічних білків типу лектинів, які виникають унаслідок вибіркової 

експресії генів на різних етапах розвитку клітин. Саме ці гліколіпіди, які 

локалізовані на зовнішній клітинній оболонці, виконують функцію 

“розпізнавання” клітин, що веде до їхньої асоціації в тканини. Згідно з 

сучасними уявленнями, вирішальне значення в морфогенезі має саме адгезія 

клітин. 

На процеси диференціювання клітин впливають також фітогормони, 

зокрема, ауксин. Вони можуть зумовлювати репресію або дерепресію певної 

системи генів у відповідній послідовності, тобто детермінують хід розвитку. 

На цій підставі розвинулися біотехнології, які дають змогу отримувати нові 

організми, використовуючи окремі клітини материнської особини. Нащадків, 

тобто дочірні рослини, вирощені таким способом, називають клонами, а сам 

метод – клонуванням. Сьогодні клонування активно розвивається і є одним з 

центральних методів біотехнології, даючи змогу отримати ідентичні 

особини.  

Основа диференціювання клітин – генна активація. У рослинній клітині 

є три функціональні групи генів: активні, блоковані й такі, активність яких 

регульована. Наприклад, ген, який контролює синтез запасного білка, 

активний у сім’ядолях, проте заблокований в апікальній бруньці. 

Регулювання активності генів може відбуватись метилюванням, 

ацетилюванням або фосфорилюванням. 

Зазначимо, що внаслідок впливу різних фізичних та фізіологічних 

градієнтів у клітині багатоклітинного організму реалізуються саме ті 

потенційні можливості, які відповідають цим впливам. Цю теорію називають 
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ефектом положення. Залежно від місця клітини в тканині відбувається 

чітка детермінація особливостей її розвитку. Вважають, що доля клітини є 

функцією від її положення. Згідно з поглядами академіка Д.М. Гродзинського 

(1993), така детермінація онтогенезу настає внаслідок просторового 

розподілу знаків регуляторних впливів (градієнтів метаболітів, потоків іонів 

тощо), що одержало назву позиційної інформації. 

Різноманітні параметри онтогенезу клітини контрольовані позиційною 

інформацією. До них належать: тривалість перебування їх у 

меристемоїдному стані, фаза мітозу, тривалість клітинного циклу, кінцевий 

розмір клітини, тип і швидкість спеціалізації клітин. Ці параметри онтогенезу 

клітини визначають її функцію в тканинах органів рослин. Чинниками 

позиційної інформації можуть бути фітогормони, їхні рецептори та різні 

фізичні впливи (світло, температура, електричні сигнали та механічні 

напруження). Виявлено, що механізм реалізації позиційної інформації 

охоплює прийняття клітинного сигналу, формування внутрішнього сигналу, 

індукцію активації потенційно активних генів та наступну перебудову 

клітини. Важливо зазначити, що  система позиційної інформації є винятково 

консервативною. Проте існують механізми втручання в її формування, що 

забезпечує можливості впливу на морфогенез рослини. 

Отже, здатність клітини до диференціювання засвідчує зворотність 

росту. Кожна фаза росту клітини готує особливий перехід до наступної і фаза 

диференціювання потенційно (генетично) є доембріональною фазою. З 

огляду на це ріст, як і інші фізіологічні процеси – фотосинтез, дихання, 

мінеральне живлення, – циклічний. Водночас циклічність росту клітин 

реалізується по-різному, усе залежить від взаємодій клітин у 

багатоклітинному рослинному організмі. 

Однак через деякий час виконання клітиною певних функцій її життя 

завершується, вона поступово старіє і відмирає. Власне старіння і відмирання 

– кінцеві етапи онтогенезу диференційованих клітин. Принциповим у 

розвитку  старіння на молекулярному рівні є зміна співвідношення між 
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процесами асиміляції та дисиміляції. У цьому випадку сповільнюється 

оновлення компонентів клітини. Фахівцями з’ясовано, що окремі молекули 

органічних речовин існують 1–2 год, молекули ферментів – до 500 год, 

органели – від 8 до 100 днів. Тому відмирання клітини є неминучим і 

природним процесом. Це зумовлено й тим, що через деякий час 

припиняється необхідна для подальшого росту перша вихідна фаза – поділу 

клітин. Як звичайно, вихідна клітина може зробити тільки 30–50 поділів, 

оскільки під час кожного мітозу на кінці молекули ДНК коротшає 

спеціальний кінцевий білок (маргінотомія), коли цей білок витрачено, 

реплікація ДНК і поділи клітин припиняються. Цей ефект уперше відкритий 

1960 р. і його називають ефектом Хайфліка (на честь автора відкриття). 

З розвитком старіння у клітині відбуваються гідролітичні процеси, 

знижується активність протонної помпи, посилюється окиснення ліпідів 

мембран, втрачається їхня напівпроникність, що призводить до зникнення 

мембранного потенціалу, руйнуються хлорофіл, хлоропласти, апарат 

Гольджі, ядро, ядерця. Старіння стає незворотним з моменту руйнування 

тонопласту і виходу вмісту в цитоплазму. 

Є дві гіпотези, які пояснюють механізм старіння на клітинному та 

молекулярному рівнях. Перша – це наслідок реалізації генетичної програми 

старіння як останього етапу онтогенезу, тобто це прямий сигнал до 

відмирання. Друга – це накопичення пошкоджень у генетичному апараті, 

мембранах та відходів обміну речовин, деякі з яких можуть бути токсичними. 

Зокрема, хроматин можуть ушкоджувати вільні радикали, кількість яких 

поступово збільшується. Вони впливають на проникність мембран і 

порушують їхній гомеостаз. Усе це зумовлює синтез токсичних продуктів і 

дефектних білків, які пришвидшують старіння. Наведені зміни 

супроводжуються підвищенням рН цитоплазми. Настає лізис клітини та її 

відмирання. 
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5. ХІД РОСТОВОГО ПРОЦЕСУ У РОСЛИН 

5.1. Проростання насіння 

 

Ріст рослин починається з проростання насіння або спор. У насінні 

міститься зародок –мініатюрна рослина, яка за сприятливих умов виростає у 

дорослу особину, яка плодоносить.  

З фізіологічного погляду насіння є різне насіння: 

 з добре розвиненим зародком без ендосперму (у бобових, 

хрестоцвітих), запаси їжі в них містяться в сім’ядолях; 

 з невеликим зародком і великим ендоспермом (у злаків), запаси їжі 

в них містяться в ендоспермі. 

Між цими протилежними групами насінин є різні перехідні форми. 

Насіння розрізняють і за складом запасних речовин. Усе воно містить 

білки, жири і вуглеводи, але в різних співвідношеннях. Насіння за 

підвищеним вмістом різних речовин поділяють на:  

 білкове (бобові);  

 крохмалисте (злаки);  

 олійне (хрестоцвіті). 

Для проростання насіння необхідні певні умови, передусім – вода. Сухе 

насіння містить від 5 до 14% зв’язаної води, яка не може бути використана в 

обміні речовин. Таке насіння перебуває в стані вимушеного спокою.  

Спокій насіння контролюють різні фізіологічні механізми.  

По-перше, в насінні повинен минути так званий період дозрівання. 

Прикладом цього є неспроможність до проростання свіжозібраного зерна. 

З’ясовано, що коли насіння переходить у стан спокою, геном зародкових 

органів не підлягає глибокій репресії, а зберігає здатність до транскрипції 

навіть на кінцевих етапах дозрівання (Мусатенко, 1985). 

По-друге, для проростання насіння важливими є і структурні 

обмеження зовнішніх оболонок насінини з огляду на їхню непроникність для 
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води і повітря, що механічно перешкоджає збільшенню зародка. Тому в разі 

механічного пошкодження цілісності оболонок (скарифікація) процеси 

проростання пришвидшуються. В природних умовах такі функції виконують 

різні бактерії, гриби тощо, які руйнують оболонку. Кожного року певний 

відсоток насіння проростає в міру усунення цих перешкод завдяки дії 

природних чинників (наприклад, заморожування і танення, лісові пожежі, 

вилужування в разі сильних злив і опадів, специфічні температурні умови й 

освітлення). Прикладом довгого зберігання життєздатності непророслих 

насінин може бути індійський лотос Nelumbo nucifera. Насіння лотоса, вік 

якого за за вмістом радіоактивного вуглецю оцінено у близько 1000 років, 

проросло через декілька днів після порушення цілісності насінних оболонок. 

По-третє, у насінні й плодах містяться інгібітори росту (АБК, фенольні 

сполуки), що їх у разі довготривалого намочування насіння вода вимиває, 

усуваючи гальмівний вплив. У цьому випадку в насінні може збільшуватися 

вміст стимуляторів росту, зокрема гіберелінів. Зазначимо, що інгібіторами 

проростання є низка речовин, які вилужнюються та вимиваються з опалого 

листя в ґрунт, радіус їхньої дії близько 1 м. Це різні фенольні сполуки – 

кумарин і його похідні, корична, бензойна кислоти. Доки насіння міститься 

всередині плоду, воно не здатне прорости, тому що в тканинах плоду є 

речовини, які інгібують проростання (органічні кислоти, дубильні речовини, 

етилен, алкалоїди, їхня концентрація коливається від сотих часток до одного 

відсотка (лимонна кислота)). Відомо, що деякому насінню для проростання 

потрібні низькі температури. Нині в практиці дію низьких температур 

використовують для зняття спокою – цей метод називають стратифікацією. 

Застосовують різні температури – від 10oС до точки замерзання. У цьому разі 

зменшується вміст інгібіторів росту. 

Для проростання насіння важливе значення має також температура. 

Оптимальна температура для проростання насіння пшениці, ячменю, гороху, 

бобів, моркви – 20–30oС, а для теплолюбних культур (соняшник, кукурудза, 

просо, квасоля, огірки, рис) – 30–35oС. При температурі 45–50oС  
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проростання припиняється внаслідок коагуляції білків. Для багатьох рослин 

ліпше проростання насіння відбувається в разі змін температури від 10o до 

30oС. Це пов’язано з тим, що чергування високих і низьких температур 

активує ферментативну систему. 

Необхідний для проростання насіння і кисень, який забезпечує 

дихання, що різко посилюється з ростом. Під час проростання насіння 

потрібно провітрювати термостати, щоб зменшити кількість СО2. За вмісту 

СО2 17% проростання загальмується, а за 35% СО2 насіння гине. Проте є 

насіння, яке здатне проростати під водою (злакові трави, рис); воно стійке до 

шкідливих продуктів анаеробного дихання. 

Насіння більшості культурних рослин добре проростає як у темноті, так 

і на світлі, що є наслідком багатовікового відбору. Проте тільки в темноті 

проростає насіння дуба, гіркокаштана, бука, обліпихи. Дія світла добре 

вивчена на насінні салату. Проростання цих насінин стимулюють промені 

червоного світла (520 – 700 нм), а пригнічують – далекого червоного (700 – 

860 нм) і синього (420 – 500 нм). З’ясовано, що дія червоного світла 

спрямована на стимулювання мітозів у зародка. У цьому разі червоне світло 

можна замінити обробкою насіння кінетином – стимулятором мітозів. 

Власне процес проростання насіння розпочинається після адсорбції 

води крізь мікропіле та насіннєві оболонки завдяки біоколоїдам, якими є 

білки, крохмаль, геміцелюлоза, пектинові речовини. Набрякання цих речовин 

створює силу для розриву оболонки. Під час набрякання вода шляхом осмосу 

переходить від клітини до клітини і в процесі транспортування активує різні 

біохімічні процеси. 

Біохімічні зміни під час проростання насіння відбуваються у двох 

напрямах:  

 гідроліз запасних речовин; 

 синтез структурних елементів нових клітин у зародку. 

Усі ці продукти гідролізу транспортуються до зони росту зародка. Тут 

відбуваються синтетичні процеси за рахунок енергії дихання. У сім’ядолях і 
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ендоспермі запасні речовини швидко зникають. Білки насіння за дії протеаз 

гідролізуються до пептидів і амінокислот. Вуглеводи (крохмаль) 

розщеплюються під дією α-амілази, β-амілази і мальтази до глюкози. β-

амілаза локалізована у крохмалистих клітинах ендосперму. Цей фермент 

синтезується в період розвитку і дозрівання насіння. Активність α-амілази, і 

мальтази зростає внаслідок синтезу de novo в клітинах алейронового шару 

або в щитку під впливом гібереліну. Ліпіди за дії ліпаз розпадаються до 

жирних кислот і гліцерину. Все це приводить до різкого зменшення сухої 

речовини насінини і цей процес триває доти, доки у проростка не з’являться 

зелені листки і не розпочнеться автотрофне живлення. 

Ріст зародка в насінині відбувається шляхом поділу клітин, їхнього 

розтягування та диференціювання. 

Перша ознака росту – це поява зародкового корінця, який має 

позитивний геотропізм, тому росте вниз і закріплює насінину в ґрунті. У 

процесі росту зародковий корінь перетворюється на головний. Після кореня 

з’являється плюнула, або брунечка, яка має від’ємний геотропізм, тому росте 

вгору (рис. 33).  

 

 

  

 

 

Рис. 33. Перша ознака росту – поява зародкового кореня, 
який перетворюється на головний корінь 
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Рис. 34. Етіольовані підземні проростки й зміни їхньої форми, індуковані 
світлом у разі переходу до наземного способу життя: 
1 – дводольні з епігеальним проростанням; 2 – дводольні з гіпогеальним 
проростанням; 3 – злаки 
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Наступні етапи проростання відбуваються по різному у різних видів.  

У дводольних розрізняють два типи проростання (рис. 34.): 

1) наземне, або епігеальне (квасоля, соняшник), – коли першим на 

поверхню виходить гіпокотиль, що вигинається у вигляді петлі, захищаючи 

конус наростання від ушкодження, потім над поверхнею ґрунту з’являються 

сім’ядолі, що зеленіють і виконують функцію перших сім’ядольних 

фотосинтезуючих органів; 

2) підземне, або гіпогеальне (горох, дуб), – коли сім’ядолі залишаються 

під землею в оболонках насінини, а на поверхню виходить епікотиль, на 

якому формуються перші листки. 

В однодольних плюмула захищена чохликом – колеоптилем, який 

виходить на поверхню ґрунту, після його розриву перший листок швидко 

розпускається під впливом світла, а корінь, що наростає, прикритий 

колеоризою. Надалі над поверхнею ґрунту з’являються  наступні листки. 

Головний корінь у злаків відмирає рано і його заміщають додаткові корені. 

На молоді проростки дуже впливає світло. Воно ініціює реакції, які 

називають фотоморфогенезом, їх контролює фітохром. Ці зміни 

зумовлюють перехід від етіольованого росту до нормального. Проросток 

переходить до автотрофного живлення, у ньому відбувається фотосинтез. На 

цьому фаза проростка закінчується і рослина переходить у ювенільну фазу; 

це період від першого справжнього листка до утворення квітки, під час якого 

нагромаджується вегетативна маса. 

Отже, проростання насіння починається з його набрякання. Гідроліз 

запасних речовин та їхнє транспортування до зародка супроводжується 

інтенсивним диханням. Зародок збільшується у розмірах завдяки росту 

клітин розтягуванням і поглинанню води. Зародковий корінець виходить 

унаслідок розриву насінної шкірки і насінину вважають пророслою. 

На рис. 35 і 36 показані проростки з первинним зародковим коренем, 

численними кореневими волосками, які є виростами епідермальних клітин.  
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Наголосимо, що сьогодні розкритий так званий пусковий механізм 

проростання насіння, в якому важливу роль відіграє вода (Обручева, 1982), 

– її надходження запускає, перш за все, осмотичні процеси. Надалі 

вирішальне значення, принаймні у злаків, у цьому процесі має фітогормон 

гіберелін, він є тою сигнальною речовиною, яку зародок, що проростає, 

надсилає в алейроновий шар насіння і яка індукує синтез ферменту α-

амілази. Тобто гіберелін діє як ефектор, зумовлюючи дерепресію раніше 

репресованого гена, відповідального за синтез α-амілази. Синтезований de 

novo фермент секретується в ендосперм і призводить до гідролізу крохмалю. 

Продукти гідролізу (зокрема, глюкоза) є будівельним і енергетичним 

матеріалом для зародка, що росте. 

 

 

 

 

Рис. 35. Кореневі волоски 
первинного кореня редиски 

Рис. 36. Скануюча електронна 
фотографія кореневих волосків, 
×840  
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5.2. Особливості росту різних органів рослини 

 

Ріст і розвиток зрілої рослини з однієї насінини – це дивовижний і 

складний процес. Він охоплює поділ клітин, ріст їх розтягуванням, 

диференціювання клітин і окремих органів (корінь, стебло, листки, квітки) та 

низку складних надзвичайно координованих хімічних перетворень. Кінцева 

форма рослини визначена як генетичною програмою, так і дією зовнішніх 

чинників. Генотип програмує межі мінливості рослинного організму, а від 

середовища залежить, яким буде за цих умов його розвиток. 

Як відомо, здатність до росту протягом усього онтогенезу властива 

лише рослинам, на відміну від тварин, у яких розміри тіла збільшуються 

тільки в ембріональний період і на етапі молодості. Це зумовлено 

наявністю в рослин твірних тканин – меристем. 

Першою в онтогенезі з’являється апікальна меристема, з клітин якої 

поступово диференціюються всі інші тканини. Під час поділу в процесі 

мітозу одна з дочірніх клітин залишається в меристемі, а інша збільшується в 

розмірах, диференціюється і стає спеціалізованою для виконання певних 

функцій. 

Зазначимо, що шлях розвитку клітини визначають так звані позиційні 

сигнали, тобто місце клітини в тканині, її оточення (“позиційна інформація”) 

відіграє важливу роль у разі визначення її диференціювання. Власне у 

меристемі визначається шлях розвитку, тобто детермінація клітин. Апікальна 

меристема підтримує певну кількість клітин, які постійно діляться і 

перебувають у недиференційованому стані, та постійно переміщує їх, 

детермінуючи їхні функції, що приводить до становлення певної форми 

рослини. 

 

5.2.1. Типи росту 

З урахуванням розміщення меристем у рослинному організмі, які 

забезпечують початок ростового процесу, різним органам рослини властиві 
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різні типи росту. Вони визначені розміщенням так званого конуса 

наростання. 

У пагона та кореня конус наростання займає термінальне положення і 

тому клітини, які тут утворюються, становлять морфологічно верхню 

частину органа. З огляду на це, корені й пагони ростуть своїми верхівками. 

Такий ріст називають апікальним. 

Однак якщо в пагона конус наростання займає досить широку зону – 

довжина його зони росту від 2 до 30 см і більше, то у кореня – лише близько 

1 см (хоча у повітряних коренів може бути й до 10 см). Ця особливість росту 

кореня має важливе пристосувальне значення, оскільки забезпечує 

успішніше просування його в ґрунті. 

Характер росту одного й того ж органа може змінюватись залежно від 

видової специфіки рослин. Наприклад, у злаків стебла ростуть основою 

міжвузля. Такий тип росту називають інтеркалярним. Він відбувається 

завдяки розміщеній в основі міжвузля вставній меристемі, яка є активною 

протягом тривалого часу. Цим зумовлена здатність злаків, що вилягають, 

підніматись на пізніх етапах онтогенезу (див. рис. 26). 

Розрізняють також базальний ріст, коли зона наростання міститься в 

основі органа, а тканини, які завершили ріст, – вище зони росту. Цей тип 

росту трапляється в листків злаків, 

трав однодольних рослин, у 

квіткових стрілок. Для листків 

дводольних, наприклад, тютюну, 

характерний рівномірний ріст по 

всій поверхні листка з близькою 

для всіх його частин швидкістю 

(рис. 37). 

 

 

 

Рис. 37. Рівномірний ріст листка 
тютюну 
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5.2.2. Швидкість росту 

Більшість рослин росте зі швидкістю 0,005 мм/хв, що становить 0,7 см 

за добу. 

Проте швидкість росту квітконоса в гіацинта більша – 3 см за добу. 

Така висока швидкість росту можлива завдяки інтенсивному використанню 

запасних речовин цибулини під час цвітіння. 

Дуже швидко росте бамбук. За 1 хв його 

пагони збільшуються на 0,6 мм, за 1 год – на 3,6 

см, за добу – 86,4 см. Тому за одну ніч може 

вирости бамбуковий гай. Швидкий ріст бамбука 

зумовлений інтенсивною діяльністю 

інтеркалярних меристем, які розміщені у нижній 

частині кожного міжвузля (рис. 38). Тому висоти 

30 м бамбук досягає за декілька місяців, тоді як 

багато дерев на це потребують десятки років.  

Швидко росте і евкаліпт. Деякі його 

екземпляри досягають висоти 100–150 м, їхні 

корені сягають глибини 30 м і, як велетенські 

помпи, викачують воду з ґрунту, забезпечуючи 

нею величезну крону. Тому ці дерева здатні 

осушити болота. Завдяки інтенсивному росту 

саджанці евкаліпта швидко перетворюються у могутні дерева, і місцевість 

оздоровлюється. За допомогою цих дерев в Італії осушені Понтійські болота, 

а в Грузії – Колхідські, які були вогнищем поширення малярії. Крім того, 

евкаліпти виділяють фітонциди, які очищають повітря і згубно діють на 

мікроорганізми й комарів, які поширюють малярійного плазмодія.  

5.2.3. Велика крива росту Сакса 

Ріст рослин можна вимірювати на різних рівнях – клітини, органа, 

організму, всього ценозу. Найпростіший морфометричний метод – це 

вимірювання різних параметрів – довжини, площі поверхні, об’єму, маси. 

Рис. 38. Швидкий ріст 

бамбука забезпечують 
інтеркалярні 
меристеми 
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Масу ліпше оцінювати на суху речовину, а не на сиру, оскільки вміст води 

може змінюватись.  

Є дуже простий метод вимірювання росту окремих органів рослини – 

це нанесення міток через кожний міліметр 

протягом 1 см. Розходження їх у певних 

місцях свідчить, що ріст відбувається саме тут 

(рис. 39).  

Цей простий метод дав змогу виразити 

ріст як функцію часу у вигляді графіка. 

Отриману S-подібну криву називають 

великою кривою росту, або кривою росту 

Сакса, на честь її першовідкривача (1856). Як 

бачимо з рис. 40, у кривій росту виділяють 

чотири фази:  

 лаг-фаза, полягає в незначному, 

уповільненому рості; 

 лог-фаза, супроводжується швидким, інтенсивним ростом. 

Швидкість росту в цій фазі зростає за експонентою і досягає 

максимуму. Далі швидкість росту знижується. Точку, в якій це 

відбувається, називають точкою перегину; 

 фаза сповільненого росту; 

 фаза плато, або стаціонарного росту. В цей період загальний ріст 

завершено і всі параметри залишаються сталими. 

 

Рис. 39. Ріст коренів гарбуза 
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Закон великого періоду росту є універсальним. За ним клітини ростуть 

(зокрема, перша фаза відповідає поділу клітин, друга– їхньому розтягуванню, 

третя– диференціюванню клітин), органи рослин і цілі рослини, як одно-, так 

і багатоклітинні. Початок і кінець S-подібної кривої відбувається за типом 

лінійного росту, а швидке підіймання кривої –за геометричною прогресією і 

відповідає експоненційному росту.  

Універсальність великої кривої росту зумовлена тим, що в її основі є 

єдиний біохімічний механізм. Відомо, що для росту необхідні органічні 

речовини, зокрема, білки та їхні компоненти з нуклеїновими кислотами – 

нуклеопротеїди. Д.А. Сабінін експериментально довів, що на перших етапах 

онтогенезу відбувається тільки синтез і нагромадження необхідних для росту 

органічних речовин і фітогормонів, що визначає повільний ріст у лаг-фазі. 

Коли кількість цих речовин досягає граничних значень, ріст різко 

пришвидшується. Проте в процесі росту під час побудови нових клітин запас 

нуклеопротеїдів виснажується. Тоді ріст уповільнюється, що відповідає 

стаціонарній фазі. У цьому разі змінюється життєва стратегія рослин. У 

першій половині онтогенезу ростуть вегетативні органи, у другій – всі 

ресурси спрямовані на розмноження, відбувається перерозподіл їхній і 

збереження загальних розмірів органів. 

Рис. 40. Сигмоїдна крива росту Сакса 
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В.Блекман, намагаючись узагальнити закономірності росту рослин, 

1919 р запропонував таке загальне рівняння росту: 

 

W = W0 ert, 

 

де W – кінцевий розмір рослини або кінцева суха маса; W0 - початковий 

розмір рослини або початкова суха маса; e – основа натуральних 

логарифмів, е=2,718; r – особливий параметр, який характеризує здатність 

рослин до активного росту, так званий індекс ефективності росту; або 

середній відсоток збільшення розмірів, чи ваги за одиницю часу; t – час. 

 

Інтенсивність росту рослин R визначають за рівнянням 

 

                (W1 - W0)100 

R   = ───────────, 

W0 

 

де W1 –розміри рослини на певний час; W0 - початкові розміри рослини. 

Важливим ростовим параметром є приріст, або відносний ріст, 

відсоток від початкової маси рослини або органа, ним часто користуються в 

наукових дослідженнях. 

 

5.2.4. Методи вимірювання росту рослин 

Для вивчення росту рослин використовують морфометричні методи, 

описані вище, а також спеціальні прилади – ростоміри. Перший прилад для 

вимірювання росту рослин сконструйований німецьким ученим Юліусом 

Саксом ще 1870 р. Дослідник назвав його ауксанометром. Цей прилад дав 

змогу вимірювати часові прирости в лабораторних умовах і фіксувати їх, 

записуючи на барабан (рис. 41). Удосконалений ауксанометр сконструював 

проф. В.С. Шевелуха, ним можна вимірювати ріст одночасно чотирьох 
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рослин як у лабораторних, так і в польових умовах (рис. 42).Точність роботи 

цього ауксанографа становить 0,11–0,05 мм. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Сучасний лазерний ауксанограф відрізняється ширшими функціональними 

можливостями і  цілодобовим вимірюванням росту       (рис. 43). 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рис. 41. Саморегулівний 
ауксанометр Сакса 

Рис. 42. Лабораторно-польовий 
механічний ауксанограф (Шевелуха, 
1992) 

Рис. 43. Лазерний ауксанометр-ауксанограф 
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Чутливість приладу – 0,07 мкм за один підрахунок. 

Отже, за допомогою ауксанографії можна вести моніторинг ростових 

процесів, що є важливим у науковій роботі та в практиці сільського 

господарства. Сучасні технічні можливості, зокрема, уповільнене 

фільмування, дають змогу зазирнути у дивовижний за красою ростовий 

процес. 

 

6. МОРФОГЕНЕЗ ВЕГЕТАТИВНИХ ОРГАНІВ РОСЛИН 

 

Зазначимо, що морфогенез, тобто формоутворення, у рослин охоплює 

процеси росту і розвитку клітин (цитогенез), тканин (гістогенез) і органів 

(органогенез), які генетично запрограмовані та скоординовані між собою. 

Апікальні меристеми пагона і кореня – це не тільки твірні тканини, з яких 

формується весь рослинний організм, а й головні координувальні 

(домінуючі) центри, які впливають на морфогенетичні процеси в цілій 

рослині. 

 

6.1. Морфогенез кореня 

 

Корінь – це осьовий, вегетативний, радіально-симетричний, захищений 

кореневим чохликом, переважно підземний орган рослин, якому властиві 

необмежений верхівковий ріст і найчастіше позитивним геотропізмом. 

Особливості будови (морфометричні, анатомічні, цитологічні) та 

метаболізму коренів в класичній монографії “Физиология корня” (1972), 

автори якої К.М. Ситник, Л.І. Мусатенко, Н.М. Книга удостоєні премії АН 

УРСР імені М.Г. Холодного. 

Підземний спосіб життя кореня наклав певний відбиток на виконувані 

ним функції. Найважливіші з них – закріплення рослин у ґрунті, поглинання 

води та розчинених у ній мінеральних речовин і проведення їх до листків та 

інших місць споживання. Крім головних, корінь може виконувати низку 



 123 

інших додаткових функцій: брати участь у нагромадженні поживних 

речовин, відкладанні їх у запас, у біосинтетичних процесах (зокрема, у 

синтезі певних фітогормонів); утворювати симбіоз з бактеріями і грибами; 

бути органом вегетативного розмноження. 

Як уже зазначено, корінь у процесі онтогенезу росте ще в зародку 

насінини. Цей зародковий корінець розриває насінну шкірку і з’являється 

завжди першим у разі проростанні насіння. Із зародкового корінця 

формується головний корінь, а від нього розвиваються бічні корені першого, 

другого і наступних порядків. Корені, які утворюються на стеблі або листках, 

називаються додатковими. Сукупність коренів у рослини формує кореневу 

систему, яка буває трьох типів (рис. 44):  

 

 

 стрижнева, в якої корінь добре виділяється за довжиною і 

товщиною серед інших коренів, характерна для двосім’ядольних 

рослин;  

Рис. 44. Типи кореневої системи рослин: стрижнева 
(ліворуч) і мичкувата (праворуч) 
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 мичкувата, в якої головний корінь швидко відмирає або 

слабкорозвинений серед великої кількості додаткових коренів, 

характерна для односім’ядольних рослин;  

 змішана, в якої добре розвинений головний корінь з численними 

бічними і додатковими коренями, характерна для багатьох 

культурних рослин (огірки, помідори, перець, капуста тощо). 

У кореня виділяють п’ять зон, які є анатомо-морфологічно та 

фізіологічно відмінними частинами вертикальної диференціації і поступово 

змінюють одна одну в міру росту кореня в довжину (рис. 45).  

 

Кореневий чохлик захищає меристему від пошкодження під час 

проникнення в ґрунт. Зовнішні клітини його ослизнюються і злущуються, а 

замість відмираючих клітин з’являються нові. Вони відновлюються завдяки 

Рис. 45. Будова кореня: зовнішній вигляд (ліворуч) і поздовжній зріз 
(праворуч) 
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специфічної твірної тканини – каліптрогену, яка міститься біля основи 

кореневого чохлика. У двосім’ядольних рослин відтворення клітин 

кореневого чохлика відбувається з конусу наростання. Зазначимо, що в разі 

штучного видалення кореневого чохлика порушуються геотропічні реакції, 

що засвідчує участь цих клітин у регулюванні ростових процесів кореня. 

Зона поділу – це конус наростання, утворений верхівковою апікальною 

меристемою, яка забезпечує ріст кореня в довжину внаслідок постійного 

поділу клітин. Ця зона займає всього 1–2 мм від кінчика кореня. Однак не всі 

меристематичні клітини цієї зони діляться з однаковою швидкістю. 

Центральні клітини діляться значно повільніше, ніж зовнішні. Вони 

утворюють так званий центр спокою (спочивний центр). За звичайних умов 

клітини центру спокою діляться у десять разів рідше, ніж навколишні 

клітини меристеми. Вони відмінні від типових клітин меристеми – у їхній 

цитоплазмі значно менше рибосом, мітохондрій та апарату Гольджі, у них 

відбувається повільний синтез білків і РНК через слабке включення 14С-

лейцину та 14С-аланіну. Функції клітин центру спокою ще не зовсім 

з’ясовані. Проте одна з них, без сумніву, полягає у забезпеченні стійкості 

кореня до різних пошкоджень, оскільки клітини центру спокою менш 

уразливі, ніж клітини основної меристеми. Вони переходять до активного 

поділу тоді, коли поділ інших клітин пригнічений, що забезпечує 

відновлення росту кореня. Зокрема, проф. В.Б. Іванов (1974) з’ясував, що 

клітини чутливіші до іонізуючого опромінення, коли вони діляться. Тому 

меристематичні клітини, які активно діляться, гинуть від радіації, а клітини 

центру спокою виживають і можуть започаткувати новий корінь. У разі 

загибелі клітин меристеми, або видалення кореневого чохлика клітини 

центру спокою починають активно ділитися, відновлюють чохлик і втрачені 

частини меристеми кореня. Після цього клітини центру спокою знову 

переходять у стан спокою. 

 Зона розтягування – це ділянка кореня, де клітини видовжуються, 

вакуолізуються і набувають певної форми та розміру, внаслідок чого 
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відбувається наростання кореня. Вона має довжину близько 10 мм від 

кінчика кореня. Розтягування клітин цієї зони підштовхує кінчик кореня в 

глибину і спонукає його занурюватись у ґрунт. У зоні розтягування 

починається спеціалізація клітин, стає помітною диференціація похідних 

апікальної меристеми: у центральній частині формується прокамбій, з якого 

утворюється центральний циліндр, а інші частини апексу (основна меристема 

та протодерма) беруть участь у формуванні первинної кори. Ще далі від 

кінчика кореня розпочинають диференціюватися судини ксилеми, які часто 

доходять до центральної осі кореня, і тоді серцевина не утворюється. Коли 

всі клітини перестають подовжуватися, диференціювання закінчується. 

Зона кореневих волосків, або зона всмоктування, розміщена вище зони 

розтягування. В цій частині кореня відбувається всмоктування та радіальне 

транспортування речовин у напрямі центрального циліндра. Поглинання в 

корені  відбувається, головно, через кореневі волоски – вирости 

епідермальних клітин кореня (див. рис. 35, 36). Ці волоски завжди розміщені 

на певній відстані від верхівки кореня. Ядро розташоване в кінчику 

кореневого волоска, де сконцентрована й основна частина органел, що 

свідчить про інтенсивні метаболічні процеси в цій частині протопласта. 

Функціонують кореневі волоски 10–20 діб, після їхнього відмирання 

постійно формуються нові. Зазначимо, що в зоні розтягування та 

всмоктування корінь зберігає первинну будову. 

Провідна зона, або зона галуження, – це ділянка кореня, що розміщена 

вище зони всмоктування. Тут завершується диференціювання провідних 

тканин центрального циліндра і розпочинається головний висхідне 

транспортування поглинених речовин. Головний корінь розгалужується, 

утворюючи бічні корені, що відбувається ендогенно з клітин перициклу, які 

відновлюють меристематичну активність. Нова апікальна коренева 

меристема починає рости і пробивається через ендодерму, кору та епідерміс, 

формуючи бічний корінь. У провідній зоні простежуються вторинні 

видозміни, що призводять до втрати всмоктувальної функції. Багаторічні 
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частини кореня вкриті корком, вони доходять до поверхні ґрунту. Функція 

цієї зони – прикріплення й утримання рослини в ґрунті та збільшення 

поверхні живлення рослин. 

Головний та бічні корені, які також наростають верхівкою, ростуть 

унаслідок постійного збільшення кількості клітин та їхнього розтягування, 

що приводить до значного розростання кореневої системи в ширину і 

довжину. Тому справедливим є вираз, що корінь постійно “риє ґрунт”. 

Наприклад, довжина всіх видів коренів, що розвиваються у пшениці, досягає 

600–900 м, а з численними кореневими волосками загальна довжина коренів 

може становити 60 км. Загалом корені ростуть швидше, ніж пагони. Довша в 

них і тривалість активного росту, що зумовлено особливістю кореневої 

діяльності (поглинання води і розчинених у ній речовин), і потребою 

контакту кореня зі щораз новими шарами ґрунту. 

Зазначимо, що кореням властиві певні особливості росту, які мають 

функціональне значення. 

По-перше, дуже мала довжина апікальної меристеми, невелика 

кількість поділів клітин і висока відносна швидкість їхнього розтягування 

зумовлюють невеликі розміри частини кореня,яка росте, що полегшує його 

просування в ґрунті.  

По-друге, зменшення тривалості ростового циклу клітин має важливе 

значення для виконання коренем специфічних функцій у житті рослини. 

Відомо, що в коренях синтезується низка речовин (амінокислоти, цитокініни 

тощо), необхідних для нормального функціонування всієї рослини (Сабінін, 

1955; Курсанов, 1960; Ситник и др., 1972; Обручева, 1973). 

По-третє, у коренях дуже швидко утворюються бічні корені – відразу ж 

після закінчення росту клітин перициклу. А в пагонах бічні пагони 

закладаються у точках росту, але ростуть вони через значно більший інтервал 

часу, ніж у разі утворення бічних коренів на головному корені. 

Ріст кореня і формування кореневої системи залежать не тільки від 

генетичних особливостей рослин, її життєвого стану, а й від зовнішніх 
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чинників. Зокрема, виявлено різке гальмування росту коренів за умов 

обмеження фотосинтезу, що пов’язано з недостатнім надходженням у корені 

органічних речовин з наземної частини рослин. У рослин посушливих 

місцезростань коренева система заглиблюється до 5–20 м, у помірних умовах 

– до 4–6 м, проте основна маса коренів зосереджена в орному шарі (0–30 см). 

Корені дуже чутливі до температури, найліпше вони ростуть при температурі 

ґрунту 10о–15оС. Але їх температурні оптимуми видоспецифічні (горох – 

10оС, картопля – 14о–16оС, кукурудза – 25оС). Дуже вимогливі до аерованості 

ґрунтів томати і горох, а рис і кукурудза менш чутливі до зниження вмісту 

кисню у ґрунті, що зумовлено розвитком у них аеренхіми і наявністю 

повітряних коренів (у кукурудзи) (рис. 46).  

 

Рис. 46. Метаморфози кореня 

1 – коренеплід, 2 – повітряні корені, 3 – корені присоски, 4 – корені-причіпки, 
5 – удушуючі корені, 6 – ходульні корені, 7 – опорні корені 
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На рис. 46 зображено різні метаморфози коренів, які допомагають 

рослинам виконувати певні функції та прикріплюватись до різних субстратів.  

Відомо, що крім поглинальної, транспортної й видільної функцій, 

корені ведуть важливу синтетичну діяльність. Зокрема, в них, у тому числі й 

повітряних, відбувається активний синтез вільних амінокислот, найбільша 

кількість яких міститься в зоні 1–5 см від кінчика – зоні кореневих волосків.  

Зазначимо, що корінь є зручним об’єктом для вивчення метаболізму 

різних зон росту клітини. Зокрема, в дослідженнях К.М. Ситника, Л.І. 

Мусатенко та ін. (1972) використано корінь гіркокаштану, який має 

порівняно великі зони меристеми (0–3 мм), розтягування (5–11 мм) і 

диференціювання (15–25 мм) (рис. 47).  

 

 

З’ясовано, що з ростом клітини кореня в ній збільшується кількість 

вільних амінокислот. Наприклад, у в зоні розтягування вміст окремих 

амінокислот на одну клітину і на зону у 2–10 разів, а в зоні диференціювання 

– у 6–40 разів більший, ніж у меристемі. Отже, кількісний склад вільних 

Рис. 47. Поздовжній (а) та поперечний (б) зрізи частини кореня, яка росте 
гіркокаштана: М – меристема, Р – зона розтягування, Д – зона 
диференціації. Фото Г.І. Мартина. 
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амінокислот у процесі росту клітин кореня зазнає суттєвих змін. Більша 

кількість вільних амінокислот у зонах розтягування і диференціювання 

свідчить про зростання потреби в них для білкового синтезу, здатність до 

якого підвищується з ростом клітини. Виявлено, що з переходом 

меристематичної клітини кореня гіркокаштана до розтягування вміст білка в 

ній збільшується удвічі. Водночас спрямованість метаболічних процесів 

залежить від різних чинників: умов живлення, водозабазпечення, аерації, 

температури тощо. 

Найважливіше значення у регулюванні росту коренів мають ауксини. 

Проте, як зазначено вище, для стимулювання їхнього росту потрібні менші 

концентрації цих речовин (10-10М), ніж для пагона (див. рис. 8). Виявлено, що 

фітогормон ІОК необхідний для утворення бічних коренів, які виникають з 

клітин перициклу вище від зони розтягування і зони кореневих волосків. 

Ауксин стимулює поділ клітин перициклу, внаслідок чого утворюється 

велика кількість додаткових бічних коренів. У рослинництві цей ефект 

ауксину використовують для пришвидшення вкорінення живців. Відомо 

також, що відрізання верхівки кореня приводить до його галуження, що 

пов’язано, ймовірно, зі зменшенням концентрації ауксину, який надходить з 

кінчика кореня, де синтезується. Цей прийом (пікірування) використовують 

під час пересаджування розсади (наприклад, томатів) для інтенсивного росту 

додаткових коренів. 

Зазначимо, що за кореневою системою, її ростом можна спостерігати за 

допомогою спеціальних камер – ризотронів (від грец. rhizos – корінь та tron 

– прилад для вивчення) – зі скляними стінками, спеціально сконструйованого 

мікроскопа та фотоапарата (рис. 48). У цьому випадку можна виміряти 

водний потенціал, температуру, концентрацію газів, вологість. Загалом 

ризотрони високовартісні та складні в монтажі, тому частіше 

використовують мініризотрони – кореневі перископи з пластикових трубок 

діаметром близько 7 см, довжиною 110 см, які занурюють у ґрунт (Bohm, 

1979).  
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Головним елементом мініризотрона є наземна затемнена 1 та підземна 

прозора 2 частини трубки, дзеркало 3, джерело світла 4, система лінз 5 або 

мініатюрна відеокамера (рис. 49). Прилад надає інформацію про густоту 

кореневої системи, ріст коренів і вплив 

на них постачання води та поживних 

речовин. Є модифікації мініризотронів – 

зокрема, віброскоп, що складається з 

двох світловодів для проходження світла 

до коренів та отримання зображення. Всі 

ці прилади дають змогу спостерігати за 

кореневою системою рослин in situ без її 

пошкодження. 

Оскільки ґрунт є прозорим 

середовищем для статичного та 

радіочастотного магнітних полів, то для 

дослідження коренів рослин можна 

використати протонний (+Н) ядерний 

магнітний резонанс. Метод ЯМР-

Рис. 48. Використання ризотронів для дослідження росту і розвитку кореня 

Рис49. Основні елементи 
мініризотрона 
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зображень дає змогу оцінити розподіл води у ґрунті та отримати зображення 

вологого кореня in situ (Ragers, Bottomley, 1987). 

 

6.2. Морфогенез пагона 

 

Пагін – це стебло з розміщеними на ньому листками, бруньками, 

вузлами і міжвузлями (рис. 50).  

 

 

Стебло – це наземний осьовий орган з радіальною симетрією, 

від’ємним геотропізмом, необмеженим верхівковим ростом, який слугує  

головно опорою рослин та бере участь у транспортуванні речовин. Стебло 

може бути місцем нагромадження поживних речовин, органом вегетативного 

Рис. 50. Пагін трав’янистої (ліворуч) та дерев’янистої рослини (праворуч)  
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розмноження рослин. Це 

специфічний орган, який сполучає 

дві сфери живлення рослин – 

повітряну (листкову) і ґрунтову 

(кореневу) (рис. 51). 

З огляду на різну спеціалізацію 

осьового (стебло) та бічних органів 

пагона (листки) функції та 

спрямованість їхнього метаболізму 

різна. У листка, в якому відбувається 

фотосинтез, метаболізм спрямований 

на збільшення питомої поверхні та 

посилення обмінних процесів із 

зовнішнім середовищем. Зокрема, 

газообміну сприяють продихи і 

тонкий епідерміс листків. Навпаки, у 

стебла морфогенез спрямований на 

зменшення обміну із зовнішнім 

середовищем та питомої поверхні. 

На відміну від листка, стебло 

округле, переважно вкрите корком 

або кіркою, що робить його 

непроникним для води і газів. 

Головна функція стеблової частини 

пагона – оптимальне розташування в 

просторі фотосинтезуючої поверхні (листків). Тому в умовах достатнього 

освітлення та аерації осьова частина пагона вкорочується і виникають 

розеткові форми. Водночас стебло виконує й важливу транспортну функцію. 

Рух води і розчинених у ній мінеральних солей відбувається по судинах 

ксилеми (трахеїди), а пластичних речовин (головно продуктів фотосинтезу) – 

Рис. 51. Стебло кукурудзи  
(Zea mays): 

А – поперечний зріз міжвузля з 
численними провідними пучками; 

Б – поздовжній зріз вузла 
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по флоемі (ситоподібні трубки і клітини-супутники). Цей рух води з 

мінеральними й органічними речовинами постійний, завдяки чому в рослині 

забезпечені нормальні фізіологічні процеси, відбувається ріст і розвиток 

нових органів. 

Для пагона характерна метамерність та циклічність процесів росту і 

диференціації. Метамерність, або повторюваність будови пагона, виникає 

тому, що апікальна меристема в процесі росту утворює однотипні органи, або 

ділянки, рослинного організму. Кожен метамер складається з вузла, від якого 

відходить один або декілька листків, пазушних бруньок і міжвузля. Він 

формується однотипно, наростає, диференціюється і змінюється від верхівки 

пагона до основи за довжиною міжвузлів, розмірами та формою листків, 

бруньок. У результаті виникає поступовий, поздовжній щодо осі пагона ряд 

подібних частин – метамерів, однак різних за ступенем розвитку: від 

наймолодших біля точки росту до зрілих при основі. 

Водночас пагону властива ритмічність диференціації бічних органів, 

зокрема, утворення листків, бруньок через певні визначені періоди росту 

його осі. Це приводить до того, що система пагонів є не лише метамерною 

вздовж осі пагона, а й симетричною впоперек (листкова мозаїка, симетрія 

квітки). Отже, наслідком циклічності росту пагона є його метамерність, а 

диференціація бічних органів зумовлює його симетрію. Тому пагін у 

рослинному організмі на рівні орган–система органів є, з одного боку, 

структурно відокремленою частиною організму, з іншого, – одиницею росту 

організму з певним часовим циклом. 

Розрізняють такі види пагонів: 

 річний (розвивається за один вегетаційний період);  

 елементарний (розвивається за один цикл приросту);  

 монокарпічний (розвивається з однієї бруньки відтворення).  

У деревних рослин, які зростають у помірному кліматі, чергування пір 

року визначає періоди активності та відносного спокою верхівкової 

меристеми. Тому в дерев’янистого пагона добре помітні прирости різних 
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років. У більшості наших рослин протягом року простежується лише один 

період інтенсивного росту, внаслідок чого формується так званий річний 

пагін. Однак у дуба фіксують другий цикл посиленого росту наприкінці літа, 

що призводить до утворення так званих іванових пагонів. Вони є 

елементарними пагонами, оскільки формуються за один період посиленого  

росту, але не річними. У трав’янистих видів монокарпічний пагін відображає 

циклічність розвитку системи пагонів. Він проходить стадії розгортання, 

вегетації, цвітіння, плодоношення і відмирання (в однорічних), а наступної 

весни з бруньок відновлення відтворюються нові пагони (у багаторічних 

рослин).  

Частиною пагона, його мініатюрним зачатком є брунька. Як і пагін, 

брунька складається з вкороченого стебла, верхівка якого утворює конус 

наростання, з листкових зачатків та/або зачаткових редукованих органів. 

Зверху бруньки вкриті покривними бруньковими лусками, які щільно 

змикаються завдяки смолянистим сполукам. Наявність у них кутикулярного 

шару і корка різко зменшує транспірацію бруньок, які зимують і захищає 

зачатки рослин від температурних коливань.  

Бруньки бувають вегетативні (навесні утворюють пагони з листками), 

генеративні, або квіткові (утворюють квітки і суцвіття) (рис. 52), та 

змішані (формують пагони з 

листками і квітками).  

За положенням бруньки 

бувають верхівкові та бічні, 

або пазушні. Верхівкові 

бруньки забезпечують ріст 

стебла у довжину шляхом 

поділу клітин конуса 

наростання. Розрізняють також 

бруньки активні (після зимівлі 

прокидаються) і сплячі 

Рис. 52. Вегетативна (ліворуч) та 
генеративна (праворуч) бруньки: 
1 – вісь бруньки; 2 – конус наростання; 3 
– верхівкові листки; 4 – покривні луски; 
5 – зачатки репродуктивних органів  
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(тривалий час перебувають у стані спокою). Сплячі бруньки проростають і 

дають нові пагони в разі обрізування або обмерзання гілок. У багаторічних 

рослин можуть утворюватись додаткові, так звані адвентивні бруньки, з 

яких виникає порість біля пеньків зрізаних стовбурів деяких дерев (дуб, 

береза, липа). 

За умов помірного клімату навесні з настанням сприятливих умов 

(підвищення температури та значний приплив води) відбувається 

розтріскування бруньок (рис. 53).  

 

Бруньки збільшуються у розмірах, бубнявіють, що приводить до 

розкриття покривних брунькових лусок. На верхівці бруньки з’являються 

зелені зародкові листки. Відбувається інтенсивний поділ клітин конуса 

наростання, що зумовлює видовження стебла. З’являються первинні та 

Рис. 53. Зимова гілочка гіркркаштана (Aesculus hippocastanum L.) з бруньками 
в стані спокою (А). Поступове розпускання бруньок навесні протягом десяти 
днів (Б – Г) 
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вторинні зачаткові меристематичні горбочки, з яких виникають нові 

зачаткові листочки та пазушні бруньки. Поступово листочки набувають 

належної форми і розмірів, а вкорочені вузли виростають. Оскільки клітини 

верхівкової бруньки діляться і ростуть інтенсивніше, ніж у бічних бруньок і 

пагонів, то утворюється головний пагін, який вирізняється більшою 

швидкістю росту і потужністю серед інших гілок. Головний пагін є першим 

за походженням, розвиток якого починається від початку формування 

зародка і завершується відмиранням його конуса наростання. 

Отже, верхівкова (апікальна) брунька забезпечує верхівковий ріст 

пагона у більшості рослин. Проте у злаків, крім верхівкового росту, пагін має 

інтеркалярний ріст завдяки наявності меристеми в основі кожного міжвузля, 

що, як уже зазначено, сприяє швидкому наростанню стебла і підняттю його 

після вилягання. 

Є швидкоростучі рослини, зокрема тополя, яка дає приріст за вегетацію 

до 1 м, та повільноростучі, зокрема, сосна болотна приріст якої всього до 2,5 

см. З’ясовано, що етапність росту клітин в апікальних меристемах пагона 

перебуває під контролем різних генів. Зокрема, клітинний поділ в апікальній 

меристемі контролює ген WUS, підтримку клітин-ініціалей у 

недиференційованому стані – ген STM, а диференціювання клітин і 

формування органів пагона – ген CLV. 

Характерна особливість пагонів – наявність досить великих розмірів 

(декілька сантиметрів) зони розтягування  порівняно з коренями. Ріст клітин 

пагонів розтягуванням контрольований гіберелінами й ауксинами, які 

особливо активно синтезуються навесні в бруньках, молодих листках і 

камбії. Професор В.В. Полєвой (1982) з’ясував, що ауксини, зокрема β-ІОК, 

активують протонну помпу, що приводить до збільшення розмірів клітин та 

росту рослин. Проте найсильнішим стимулятором росту пагонів є гіберелін. 

Обприскування рослин розчином гіберелової кислоти або нанесення його на 

точку росту стимулює витягування пагона, особливо у карликових форм. 

Виявлено, що різке збільшення росту рослин відбувається внаслідок не 
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тільки видовження міжвузлів, а й збільшення їхньої кількості, що засвідчує 

стимулювання гібереліном і розтягування клітин, і їхнього поділу. У цьому 

разі збільшується галуження бічних пагонів та ріст листків. Однак, вони 

часто стають хлоротичними. Ефективність гібереліну значно залежить від 

рівня живлення рослин, освітлення та ін.  

Зазначимо, що доки пагін росте, на ньому не утворюється верхівкової 

бруньки, але з припиненням росту вона стає добре помітною. Загалом 

весняний ріст пагона триває недовго, наприклад, у липи, ясена, бука – всьго 

три–п’ять тижнів. Проте інколи після закінчення весняного росту і короткого 

спокою ріст пагона може відновитися, і в липні виникають так звані літні 

іванові пагони (дуб, малина). Повторний ріст річного пагона простежено у 

деяких плодових дерев (абрикоса, вишні, сливи; а в яблуні, груші – зрідка). 

Ріст річного пагона, який не відновлюється протягом періоду вегетації, 

називають моноциклічним, а того, який відновлюється два і більше разів, – 

поліциклічним (характерний для вічнозелених рослин, прапляється у 

персика, аличі тощо). Настання вторинного росту зумовлене умовами погоди 

(тепло, волога) та надлишком азоту. 

Ріст пагона в товщину відбувається завдяки діяльності особливої 

вторинної меристеми – камбію. Кожна камбіальна клітина після поділу дає 

дві клітини, одна з яких залишається камбіальною, а інша перетворюється в 

клітини деревини або флоеми. Як звичайно, енергійніше утворюються 

клітини деревини (на дві–чотири нові клітини деревини утворюється одна 

клітина флоеми). Узимку камбій перебуває в стані спокою і починає ділитись 

тільки через декілька тижнів після розпускання листя. Навесні камбій 

інтенсивно працює і відкладає великі пористі тонкостінні судини, які 

спроможні забезпечити надходження великої кількості води і мінеральних 

солей до бруньок, листків, пагонів, що розвиваються. У другій половині літа і 

восени діяльність камбію сповільнюється і утворюються дрібнопористі 

судини, головно трахеїди з потовщеними клітинними стінками. Разом 

весняна й осіння види деревини формують річне кільце деревини (рис. 54).  
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За вегетацію камбій у помірних кліматичних умовах відкладає одне 

річне кільце, наступного року відкладає друге, згодом – третє і так далі, які 

добре помітні на поперечному зрізі стовбура. За кількістю річних кілець 

можна визначити вік дерева, а за їхньою шириною – умови росту рослини: за 

сприятливих умов утворюються широкі річні кільця, а за гірших – вузькі. 

Річні кільця добре помітні у хвойних, дуба, ясена і менш помітні у берези, 

бука, верби. 

Є велика різноманітність пагонів. За походженням їх поділяють на 

головний пагін (про що йшлося вище) та бічний – утворений з бічної 

бруньки. За наявністю репродуктивних органів розрізняють вегетативний 

(неплідний) пагін, що має листки і бруньки; репродуктивний (квітконосний) 

– пагін, який має репродуктивні органи; вегетативно-репродуктивний 

(змішаний) пагін. 

За довжиною міжвузлів пагони бувають укорочені, нормальні, 

видовжені та розеткові (рис. 55). Укорочені пагони мають дуже вкорочені 

міжвузля, довжина яких не перевищує ширини стебла, їх важко розрізнити. 

На вкорочених пагонах розвиваються квітки, а потім плоди, тому у 

садівництві називають їх плідними гілками. На вкорочених пагонах сосни 

розміщені хвоїнки. Крайній випадок вкороченого пагона – розетковий, усі 

міжвузля якого вкорочені ій мають понад три листки (розетку). 

 

Рис. 54. Річні кільця деревини (ліворуч) – результат сезонної активності 
камбію (праворуч) 
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Багатьом сільськогосподарським і дикорослим 

рослинам властиві нормальні пагони з середніми 

або нормальними за довжиною міжвузлями 

(горох, слива, ліщина). Натомість у видовжених 

пагонів міжвузля надмірно видовжені, 

безлисткові, безквіткові і характерні для ліан. 

Ліани дуже швидко ростуть і досягають у тропіках 

20–300 м довжини. Видовжені міжвузля мають 

також пагони, які утворюються з додаткових 

бруньок у кроні плодових дерев після відрізання 

верхівки та бічних гілок.  

За характером виконуваних функцій та під 

впливом зовнішнього середовища пагони можуть 

видозмінюватись. Розрізняють підземні і наземні 

видозміни пагона. До підземних видозмін 

належать бульби, кореневища, цибулини, а до наземних – вусики, колючки. 

Деякі з них показані на рис. 56. Детальніше про ці видозміни пагонів можна 

дізнатися в ботанічній літературі (Брайон, Чикаленко, 1992; Лотова, 2001). 

 

Рис. 55. Видовжений 
(ліворуч) та 
вкорочений (праворуч) 
пагони 

 

Рис. 56. Видозміни пагонів: А – кольрабі (Brassica oleracea) у 
м’ясистому стеблі зберігає запасні речовини; Б – цибулина у цибулі 
ріпчастої (Allium cepa) з конічним стеблом і лускоподібними листками, 
які містять запасні речовини; В –  бульбоцибулина гладіолуса (Gladiolus 

grandiflorus) – м’ясисте стебло з дрібними листками 
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Пагони розрізняють також за напрямом росту (рис. 57): 

 

 ортотропний, вертикальний напрям росту – характерний для 

більшості дерев’янистих і трав’янистих рослин; вони мають 

пряморослі стебла і не потребують опори;  

 плагіотропний, горизонтальний напрям росту – його мають 

деякі рослини з повзучими або лежачими стеблами, які 

стеляться по землі (огірки, гарбуз); 

 гетеротропний, змінний напрям росту – трапляється у рослин, 

які спочатку ростуть плагіотропно (підземно), надалі 

ортотропно (наземно). 

Рис. 57. Типи пагонів за напрямом росту: 
1 – прямостоячий; 2 – висхідний; 3 – ліана, виткий; 4 – лазячий, чіпкий;            
5 – повзучий 
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Зокрема, пагони, які біля основи стеляться по землі, у середній частині 

піднімаються, а на верхівці набувають прямостоячої форми називають 

висхідними (жовтець повзучий, вероніка лікарська). Зазначимо, що рослини, 

які мають витке і лазяче стебло (плющ, дикий виноград, повитиця) не можуть 

самостійно триматися і підпорою для них у природних умовах слугують, як 

звичайно, рослини з вертикальним стеблом. Вони чіпляються до підпори за 

допомогою гачків, причіпок, вусиків тощо.  

Ріст пагона супроводжується його галуженням. Галуження – це 

збільшення поверхні організму внаслідок утворення однотипних частин, що 

приводить до формування системи пагонів, кореневої системи, складного 

листка, суцвіть. Галуження пагона відбувається через одночасне розгортання 

багатьох бічних бруньок. Воно має свої закономірності. 

На головному пагоні (осі першого порядку) з пазушних бруньок 

формуються пагони другого порядку, а з них – пагони третього порядку і так 

далі, внаслідок чого в кроні дерев, кущів та багаторічних трав можна 

виділити осі різних порядків. Розрізняють чотири типи галуження пагона 

(рис. 58):  

 дихотомічний;  

 несправжньодихотомічний; 

 моноподіальний;  

 симподіальний.  

 

Рис. 58. Типи галуження пагонів: 
1 – дихотомічний; 2 – симподіальний; 3 – моноподіальний; 
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У разі дихотомічного галуження верхівкова точка росту роздвоюється 

і це саме відбувається в бічних пагонів. Таке галуження може повторюватись 

неодноразово. Воно характерне для давніх груп, зокрема, трапляється у 

водоростей, плауноподібних, папоротеподібних, а серед покритонасінних 

простежене зрідка (жилкування листків, пелюсток).  

Несправжня дихотомія призводить до того, що верхівкова брунька 

відмирає і починають рости дві супротивно розміщені бічні бруньки. Так 

галузяться пагони наступних порядків, а відмерла частина приросту 

попереднього року помітна у вигляді підсохлої верхівки, розташованої між 

бічними осями. Цей тип галуження трапляється в каштана, бузку, омели. 

Якщо моноподіальне галуження, то точка росту головного пагона є 

активною впродовж усього онтогенезу. Її ріст може тривати невизначено 

довго з утворенням центральної осі – моноподія, що виділяється висотою і 

потужністю серед маси бічних пагонів. Такий головний пагін є похідним 

однієї апікальної меристеми. Моноподіальне галуження мають ялина, сосна, 

смерека, бук та ін.  

У разі симподіального галуження точка росту головного пагона 

швидко відмирає або сильно відстає в рості від бічних. Тому головний пагін 

– симподій – формується внаслідок діяльності різних меристем. Після 

припинення діяльності верхівкової меристеми одна з бічних бруньок другого 

порядку дає пагін заміщення, що наростає вертикально. В разі його 

завмирання ріст пагона продовжує вісь третього порядку, що розвивається із 

супротивно розміщеної бруньки і т.д. Унаслідок такого росту головна вісь 

пагона відхиляється від прямої лінії, утворюється ніби ламана лінія; крона 

дерева крислата. Цей тип галуження поширений у вищих рослин, зокрема у 

плодових дерев (яблуня, слива), малини, помідорів та ін. 

Зазначимо, що тип галуження передається спадково. Від типу 

галуження залежить форма крони. Водночас форму крони зумовлює також 

інтенсивність росту пагонів, розміщених на різній висоті. Якщо довжина 

річних приростів найбільша у нижніх гілках і зменшується поступово у 
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верхніх, то утворюється пірамідальна крона, як у ялини. Ширина крони 

залежить від кута, під яким гілки відходять від стовбура. Чим більший кут, 

тим ширша крона дерева. За рівномірного росту річних пагонів на всіх гілках 

крона має форму циліндра, а в разі більшого приросту всередині – овальну. З 

віком дерева форма крони може змінюватись.  

Куляста, близька до сферичної форми крона високодекоративних 

деревних рослин, які є окрасою дендропарків, ботанічних садів, скверів (клен 

гостролистий, берест) зумовлена тим, що в них нема домінуючих, лідерних 

пагонів навіть за умов однобічного затінення. У цих рослин протягом 

вегетаційного періоду відбувається однаковий приріст майже всіх річних 

пагонів крони. Саме це забезпечує рівномірний ріст усіх елементів крони 

синхронно (рис. 59). 

 

Найвищі дерева на нашій планеті – евкаліпти австралійські, їхня висота 

досягає 150 м. Секвоя каліфорнійська досягає висоти 140 м, ялина – 75, сосна 

– 50, тополя – 40, ліщина – 6 м. Також неоднаковою у різних рослин є 

товщина стовбура (головного стебла). У трав’янистих вона становить усього 

4–8 мм, у чагарників – 2–8 см, у дерев може бути 0,5–1,0 м (яблуня, груша), 

1,5–2,0 м (дуб, бук), 12–14 м (болотний кипарис) і більше. Рослини, які 

мають дуже розвинений стовбур і багаторічні стебла з величезною кроною, є 

справжніми рекордсменами за тривалістю життя. Зокрема, баобаб живе 6000 

років, секвоя – до 5000, тис ягідний – до 3000, каштан їстівний – до 1000, бук 

Рис. 59. Декоративні рослини  клена широколистого з кулястою формою крони 
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– до 600–900, виноград – до 100 років. Наголосимо, що найстаріші дерева на 

нашій планеті – сосни остисті, які живуть у горах Східної Каліфорнії. 

Одному з них – 4900 років (рис. 60). 

 

Ріст пагонів дуже залежить від екологічних чиинників, зокрема, від 

такого неконтрольованого в природних умовах чинника, як температура. 

Загальновідомою є гальмівна дія несприятливих температур (як низьких, так 

і високих) на ріст пагонів. Оптимальні ж температури залежать від 

географічного походження видів. Для росту культурних рослин, наприклад 

пагонів картоплі оптимальною температурою є 17о–18оС, для кукурудзи – 

+26оС та невеликі контрасти денної і нічної температур. Проте 

несприятливим для росту пагонів є безперервне освітлення. Для росту 

Рис. 60. А. Найстаріше дерево планети – сосна остиста (Pinus longaeva)  

Б. Поперечний зріз деревини сосни остистої з різною шириною річних кілець. 
Темним виділені кільця, утворені з 4240 до 4210 р. до н.е. Збіги в чергуванні 
широких і вузьких кілець на зрізах мертвих дерев дають змогу визначити 
відносну кількість опадів у різні роки 
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пагонів і коренів важлива наявність градієнта температури в середовищі 

повітря–ґрунт. Для більшості культурних рослин оптимальний градієнт для 

росту пагона і кореня – 22о–24о/10о–12оС. Якщо цей градієнт порушено, то і 

пагони, і корені ростуть погано, а за зворотного градієнта, коли температура 

ґрунту вища, ніж температура повітря, рослини дають мінімальні прирости і 

швидко старіють. 

 

6.3. Морфогенез листка 

 

Листок – бічний дорсивентральний орган пагона з детермінованим 

(обмеженим) ростом, пристосований для фотосинтезу, транспірації та 

газообміну. Дослідженню фізіологічних процесів у листках присвячена 

широко відома монографія “Физиология листа” (1978) колективу авторів 

Інституту ботаніки НАН України (К.М. Ситник, Л.І. Мусатенко, Т.Л. 

Богданова). 

Порівняно з іншими органами рослини, листок має найбільшу 

пластичність Крім того, листок може бути органом вегетативного 

розмноження (бегонія, фіалки), місцем нагромадження поживних речовин, 

води та багатьох біологічно активних речовин, що мають лікарські 

властивості (алкалоїди, глікозиди, ефірні олії тощо). Листки можуть 

слугувати для принаджування комах (у комахоїдних рослин), чіпляння 

(вусики, причепки у ліан), захисту від поїдання тваринами (колючки) та 

виділяти отруйні речовини. 

Тривалість життя листків різна. У більшості трав’янистих рослин 

листок живе один вегетаційний період (один–три місяці). Однак у деяких 

рослин листки або хвоя живуть довше, зокрема, у сосни звичайної – 2 роки, 

тиса – 6–10, ялини – 5–12, лавра – 4 роки. Довгоживучі листки є винятком, 

зокрема, у пустельної рослини вельвичії дивної листки весь час наростають 
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верхівкою, досягаючи величезних розмірів, і живуть 100 і більше років, доки 

живе сама рослина. 

В онтогенезі листок виникає як бічний плагіотропний виріст на конусі 

наростання пагона. В його розвитку розрізняють брунькову та 

післябрунькову фази. 

Зачаток листка – це група одноманітних меристематичних клітин, які 

швидко диференціюються, утворюючи листковий примордій. Спочатку 

примордій наростає однаково в усіх напрямах, однак його верхівковий ріст 

швидко припиняється (лише листки папоротеподібних постійно наростають 

верхівкою протягом усього життя, іноді до 20 років). З верхньої частини 

листкового зачатка утворюється листкова пластинка і черешок, а з нижньої – 

піхва листка й основа черешка в місці його прикріплення до пагона. 

Останнім диференціюється листковий черешок.  

Листок росте після виходу з бруньки з маргінальної (крайової) 

меристеми. Це так званий крайовий ріст. Довше наростає листок основою з 

вставної меристеми – це інтеркалярний ріст. Як звичайно, ще в бруньці 

листок набуває характерної форми і є мініатюрною копією дорослого листка. 

Післябруньковій фазі розвитку листка властивий рівномірний поверхневий 

ріст, за якого повністю зберігається форма листка і збільшуються лише 

лінійні розміри та триває подальша диференціація його анатомічної 

структури. Цей тип росту відбувається головно внаслідок розтягування 

клітин і характерний для дводольних рослин (див. рис. 37). Новоутворення 

клітин простежено лише в листках однодольних рослин (злаків), які ростуть 

основою – це так званий базальний інтеркалярний ріст. 

Зазначимо, що загальна тривалість росту листка становить 15–20 днів; 

вона неоднакова у різних видів рослин. Листки неоднорідні навіть в однієї 

особини і відрізняються, перш за все, розмірами. Наприклад, розміри листків 

тютюну, які послідовно утворюються на пагоні, спочатку збільшуються від 

вузла до вузла (найбільший розмір листової пластинки має 13-й листок 

знизу), а потім зменшуються. Це пов’язано з тим, що в однорічних рослин у 
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ранні періоди онтогенезу, коли фотосинтетична продуктивність обмежена, а 

поглинальна та метаболічна діяльність коренів ще слабкі, формуються дрібні 

листки. Пізніше, зі збільшенням кількості листків, коли фотосинтетична 

продуктивність рослини зростає, утворюються більші за розміром листки. У 

пізніші періоди онтогенезу, коли рослини переходять до генеративної фази 

розвитку, головна маса кореневих метаболітів і асимілятів, що утворюються 

в процесі фотосинтезу, йдуть на утворення квіток і насіння, тому 

формуються листки менших розмірів.  

 Дослідженнями В.О. Казаряна (1969) з’ясовано, що ритмічність 

надходження поживних речовин у листки, які формуються, зумовлює 

хвилеподібні зміни розмірів листків та річних пагонів. Навесні на річному 

пагоні формуються спочатку дрібні листки, пізніше – більші, а з 

послабленням росту пагона – знову дрібні. Це спричинено різною 

інтенсивністю надходження асимілятів до листків: з настанням теплих днів 

вона активізується внаслідок інтенсифікації загальної життєдіяльності 

коренів і клітин запасаючих тканин, і утворюються більші за розміром 

листки; з часом внаслідок посиленої витрати асимілятів та зменшення 

їхнього вмісту в запасаючих тканинах зменшується надходження їх у листки, 

що й обмежує ріст та розміри листків. Формування дрібних листків у старих 

дерев пов’язане із загальним зниженням рівня життєдіяльності: 

послаблюється фотосинтез і активність коренів, погіршуються умови 

водозабезпечення, мінерального живлення; поступово відмирають гілки, що 

призводить до зниження фотосинтетичної продуктивності і кількості 

асимілятів.  

Отже, розміри листків не залежать від віку рослини: дрібні листки 

формуються і в дуже молодих, і занадто старих дерев, хоча активність 

процесів життєдіяльності у них діаметрально протилежні. Утворення великих 

за розмірами листків завжди пов’язане з більшою кількістю затрачених 

асимілятів. Здатність клітин листків до поділу і розтягування (від яких 

залежить ріст) обмежена в часі. Тому розміри листків, які формуються за 
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короткий період, зумовлені головно кількістю асимілятів і кореневих 

метаболітів, що надходять у листки впродовж їхнього росту. 

Під час вивчення росту листків використовують особливий показник – 

пластохрон. Пластохрон – це інтервал часу між закладанням у конусі 

наростання двох послідовних листкових зачатків. Тривалість його в різних 

видів і навіть одного й того ж виду за різних умов дуже мінлива: від 

декількох годин до декількох діб. На цій підставі вік рослини можна 

виразити через пластохронний індекс. Загалом ріст листка відбувається 

згідно з сигмоїдною кривою, як і ріст пагона та кореня (див. рис. 40). 

Спосіб розміщення листків у різних видів рослин різний, його 

називають філотаксисом. У рослин поширений спіральний філотаксис. 

Виявлено, що на апексах з численними примордіями кут між ними близький 

до 137,5о. За такого кута жоден листок на пагоні не розміщений точно під 

іншим, що забезпечує їхнє мінімальне затінення. Зазначимо, що на мутантах 

арабідопсиса, які не мали апікальної меристеми, листки розміщені 

неправильно (нижче сім’ядолей, на гіпокотилі). Це засвідчує, що 

розташування листків на пагоні визначене апікальною меристемою. 

Є величезна різноманітність листків: черешкові, сидячі (без черешків), 

різні за формою, прості й складні тощо. Складні листки відрізняються від 

простих тим, що їхні листкові зачатки зберігають здатність до 

недетермінованого росту (типове для стеблових меристем). Складний листок 

є проміжним між недетермінованим у рості пагоном і детермінованим у рості 

простим листком. Є різні модифікації листків, зокрема, у кактусів (рис. 61). 

Наголосимо, що для листкової пластинки, яка росте, характерна 

наявність не однієї, а декількох точок росту, завдяки діяльності яких 

виникають різні зубці, лопаті та інші утворення. Наприклад, у процесі росту 

листка липи функціонують три точки росту (за Серебряковим, 1962).  

 

 

 



 150 

Верхівкова точка росту 

визначає довжину листка і 

продукує всі жилки другого 

порядку. Друга точка росту 

визначає найбільшу ширину 

листка й утворює жилки третього 

порядку. Третя точка росту 

продукує жилки четвертого 

порядку і визначає 

серцеподібність основи листової 

пластинки. Першою починає діяльність верхня точка росту. Ріст листкової 

пластинки в товщину пов’язаний з розтягуванням палісадної паренхіми і 

поділом клітин внутрішніх шарів мезофілу паралельно до поверхні листка.  

На ріст листків значно впливає світло, його періодичність, 

інтенсивність та якість. Інтенсивне освітлення стимулює поділ клітин та 

розвиток палісадної тканини. Синьо-фіолетове світло сприяє росту листків (у 

дводольних), проте гальмує ріст міжвузлів. 

Ендогенне регулювання росту листка вивчене досить добре. З’ясовано, 

що листкові зачатки дуже багаті на ауксини, проте вміст цих фітогормонів 

вищий в основі листка, ніж у верхівці, а інгібіторів, зокрема АБК, – навпаки. 

У морфогенезі листка важливу роль крім ауксину, відграють цитокініни, 

необхідні для формування і розвитку примордіїв і тканин листка, утворення 

жилок. Екзогенна обробка листків цитокінінами приводить до збільшення 

синтезу білків та зелених фотосинтезуючих пігментів – хлорофілів. 

Гібереліни зумовлюють характерне видовження листкової пластинки, 

зокрема, заокруглені листки махорки стають подібними до загострених 

листків тютюну. Вони можуть змінювати форму листків. Наприклад, у 

плюща спрощена з віком форма листка під впливом гібереліну набуває ознак 

ювенільності. 

Рис. 61. Голки кактуса (Ferocactus 

melocactiformis) – модифіковані 
листки 
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З фітогормонами, зокрема ауксином, етиленом і АБК, пов’язаний 

листопад – опадання листків у багаторічних рослин помірної зони наприкінці 

вегетації. Листопад зумовлений появою відокремлювального шару, 

утвореного з клітин, які орієнтовані під прямим кутом до осі черешка. 

З’являється цей шар унаслідок відокремлення і набрякання клітин від 

епідермісу і паренхіми кори до провідного пучка. З появою 

відокремлювального шару відбувається перехід пектату кальцію у пектинову 

кислоту, згодом – у водорозчинний пектин, що сприяє відокремленню клітин 

і опаданню листка. Ситоподібні трубки затягуються калозою, а судини 

заповнюються слизом і камедями. Все це призводить до порушення обмінних 

процесів, мацерації тканин в основі черешка, і листок, підхоплений вітром, 

легко відривається. Отже, механізм листопаду полягає в утворенні зони 

відокремлення, а також у поділі й відокремленні клітин цієї зони перед 

опаданням листка, тобто листопад – це активний фізіологічний процес     

(рис. 62). 

Виявлено, що 

відокремлювальний 

шар утворюється 

через послаблене 

надходження 

ауксинів з листкової 

пластинки в 

черешок. Якщо 

листкову пластинку 

видалити, то 

черешок швидко 

відпаде, а коли на 

місце зрізу нанести 

пасту з ауксином то 

черешок довго буде 
Рис. 62. Утворення відокремлювального шару в разі 

опадання листка 
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на місці. Опадання листків (штучне) можна спричинити етиленом – 

гормоном старіння. Оскільки етилен утворюється у дозрілих плодах, то це 

може зумовити зміни у співвідношенні етилену й ауксину в черешку перед 

листопадом. Крім того, етилен виробляють старіючі листки, в яких 

нагромаджується і АБК, що пришвидшує старіння і спричинює розпад 

нуклеїнових кислот, білків, хлорофілу. Отже, листопад пов’язаний з 

порушенням гормонального балансу в листковому черешку і механічним 

закупоренням провідної системи. 

Водночас листопад – складне біологічне явище, яке відіграє в житті 

рослинного організму різнобічну роль і має важливе значення для 

збереження індивідуума. Наприклад, опадання листя у деревних порід під час 

жарких, посушливих днів літа сприяє збереженню вологи в рослині, оскільки 

листя виділяють її у великій кількості під час транспірації. Багато 

декоративних дерев і кущів скидають листя серед літа під впливом 

шкідливих газів. Відомі випадки опадання листя в дерев унаслідок 

пошкоджень листкових пластинок комахами або грибами, отрутохімікатами. 

Явище листопаду тісно пов’язане з природним ритмом погодних умов. 

Осінній листопад у дерев і кущів – доцільне пристосування зо змін пори 

року. Він сприяє перезимовуванню рослин. Затримка листопаду восени 

призводить до посиленого випаровування води листками та їхнього 

висушування, що знижує зимостійкість рослин. 

Дослідженнями виявлено, що листопад деревних рослин залежить не 

тільки від внутрішніх фізіолого-біохімічних змін організму, а й від зовнішніх 

чинників, які впливають на терміни та інтенсивність опадання листків. 

Листопад дерев і кущів зумовлений температурою повітря; зокрема, похмура 

погода з низькими денними  температурами затримує появу осінніх барв у 

листків та їхнє опадання, а суха, тепла погода – навпаки. Осінній листопад 

залежить також від температури ґрунту та його вологості. З поступовим 

охолодженням ґрунту знижується поглинальна діяльність кореневих 

волосків, і хоча транспірація також знижується, однак втрату води рослина 
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не може компенсувати. Це й сприяє листопаду, який запобігає висушуванню 

рослини, а також старінню листків і нагромадженню в них баластних 

речовин. Водночас опадання листків відбувається і за надлишку води у 

ґрунті, що порушує життєдіяльність кореневої системи. 

Осінній листопад у багаторічних рослин збігається зі зменшенням 

фотоперіоду. Зменшення тривалості дня до осені сприяє тому, що в дерев і 

кущів починається підготовка до зимового спокою (розглянемо нижче). Все 

це супроводжується закінченням росту, одерев’янінням і дозріванням пагонів 

та скиданням листків. Цей фізіологічний процес індукують етилен і АБК, 

однак сьогодні ще не з’ясований розподіл функцій між цими фітогормонами. 

 

7. ВЗАЄМОДІЯ ОРГАНІВ РОСЛИНИ У ПРОЦЕСАХ РОСТУ 

 

Для зручності ми окремо розглядали ріст вегетативних органів рослини 

(кореня, пагона, листка), хоча в інтактній живій рослині всі вони  

взаємопов’язані й разом утворюють цілісній організм, який є не сумою 

фізичних і хімічних процесів, а вищою біологічною системою. Питанням 

цілісності організму присвячені праці видатних учених (Шмальгаузен, 1942; 

Чайлахян, 1956; Курсанов, 1960; Ситник, 1958; Гребінський, 1961; 

Мокроносов, 1981). Зокрема, в Інституті ботаніки НАН України під 

безпосереднім керівництвом і за особистої участі К.М. Ситника ще з 60-х 

років ХХ ст. вивчали питання росту рослин – одного з найскладніших і 

найважливіших явищ, та механізми корелятивних зв’язків між органами. 

Результати цих досліджень узагальнені у монографіях “Взаємодія надземних 

і підземних органів рослин” (1963) та “Физиолого-биохимические основы 

роста растений” (1966). 

Зазначимо, що морфофізіологічна цілісність організму – це складна 

система функціонально-фізіологічних і структурно-морфологічних 

взаємозалежностей окремих його частин, спеціалізація і диференціація яких 

забезпечує доскональне виконання ними своїх функцій. 
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Взаємозв’язок окремих частин цілісного організму відбувається як за 

типом інтеграції (підпорядкування окремих частин), так і за типом кореляції, 

є взаємозалежною детермінацєю органів та їхніх частин. Цілісному організму 

характерні інтеграція та кореляція структур і їхніх функцій. Проте в 

рослинному організмі виявити зв’язки між органами за інтегративним типом 

важче, ніж у тварин. Приклад таких зв’язків – ріст рослин – інтегративна 

функція підпорядкування всіх інших життєво важливих функцій різних 

органів рослин. Водночас рослинний організм є системою корелятивно 

пов’язаних частин, які виконують свої спеціалізовані функції, що прямо або 

багатосторонньо пов’язані між собою.      

Наголосимо, що рослина як цілісний організм росте завдяки 

взаємопов’язаній  діяльності листків і коренів. Однак у фітофізіології значно 

більше уваги приділяють процесам, які відбуваються у листках (фотосинтез, 

транспірація, синтез і гідроліз різних речовин, ферментативні процеси тощо), 

ніж у коренях. Потрібно врахувати, що як у листках, так і в коренях 

виникають лише їм властиві специфічні реакції. Водночас єдність процесів у 

наземних і підземних органах полягає в тому, що і є реакції, які відбуваються 

в будь-якому органі, і є речовини, які трапляються в усіх органах. 

Виявлено високу синтетичну активність коренів, що супроводжується 

їхнім інтенсивним диханням. У коренях відбувається синтез амінокислот, 

амідів, білків, нуклеїнових кислот, алкалоїдів, зокрема, нікотину тощо. Про 

це засвідчують досліди з ізольованою культурою коренів, які росли на 

середовищі з сахарозою і вітамінами, з яких вони синтезували необхідні для 

життєдіяльності речовини. Однак ці дані доводять не автономність кореня, а 

його залежність від листка, який в нормі забезпечує його продуктами свого 

обміну. Відповідно корені постачають у наземну частину суміш продуктів 

свого метаболізму (амінокислоти, органічні кислоти, уреїди тощо), чим і 

впливають на її діяньність. Виявлена також активна видільна здатність 

коренів, зокрема, у кореневих виділеннях виявлено численні ферменти 

(уреаза, амілаза, інвертаза, протеаза, каталаза тощо). 
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Класичними працями Д.А. Сабініна (1949, 1963), Д.М. Прянішнікова 

(1952), А.Л. Курсанова (1960, 1976) доведено існування в рослин кругообігу 

мінеральних та органічних речовин і тісного зв’язку між метаболізмами 

кореневої системи й листків. Власне у кругообігу і переміщенні мінеральних 

і органічних речовин чітко виявляються корелятивні зв’язки між органами 

рослин. Мінеральні речовини, які надходять у рослини ззовні, і органічні 

сполуки, що синтезуються в них, частково використовувані рослинами у 

первинному стані відразу, або у видозміненому вони потрапляють в інші 

органи.  

Переміщення мінеральних елементів у рослині, зокрема у корені, 

пов’язане з біохімічними перетвореннями. Наприклад, нітрати, поглинуті 

коренем, на шляху до центрального циліндра перетворюються в інші форми 

азотистих сполук, зокрема, у рослин тютюну синтезується нікотин. Виявлено 

утворення в коренях фосфорорганічних сполук, амінокислот, фітогормонів 

(АБК, цитокінінів), які переходять у наземну частину і виконують 

регуляторну функцію у фізіологічних процесах. Наявність кругообігу 

речовин у рослин визначені прямими методами: надходження речовин із 

коренів у наземну частину – шляхом вивчення складу пасоки, а переміщення 

сполук азоту, фосфору і кальцію з наземних органів у корінь – шляхом 

кільцювання та вивчення вмісту елементів у частинах стебла над і під 

кільцем. Кругообіг речовин у рослині підтведжено сучасним радіоізотопним 

методом (за допомогою С14, P32, S35 тощо). Важливе фізіологічне значення 

кругообігу речовин полягає в тому, що він визначає єдність організму як 

цілого і забезпечує кореляцію розвитку та життєдіяльності окремих органів. 

Зазначимо, що життєдіяльність кореневої системи – її ріст, поглинальна 

і синтетична функції, значно залежить від надходження асимілятів з наземної 

частини (головно простих цукрів) та їхніх перетворень. Саме завдяки цим 

перетворенням виникають різні сполуки, використовувані для ростових 

процесів та функціонування як кореня, так і наземних органів. Частина 

утворених у коренях амінокислот, амідів, органічних кислот потрапляє в 
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складі пасоки до наземних органів і бере участь у подальших перетвореннях, 

а інша частина залишається у коренях для їхніх власних потреб. 

Відомо, що нормальна діяльність кореневої системи, перш за все, 

забезпечення рослин водою, мінеральними елементами та продуктами 

метаболізму, тісно пов’язана з кисневим диханням. Однак, на відміну від 

наземних органів, які завжди забезпечені киснем, коренева система у 

природних умовах часто зазнає нестачі кисню або й зовсім його не отримує. 

У таких випадках листки можуть забезпечити киснем кореневу систему через 

провідну систему рослин. Проте в безкисневих умовах наземна частина 

рослини не здатна захистити корені, які перебувають в анаеробних умовах, 

від загибелі. Здатність листків забезпечити корені киснем є яскравим 

прикладом глибокого фізіологічного взаємозв’язку між органами рослини. 

Варто звернути увагу й на здатність коренів синтезувати зелені 

пігменти. У різних рослин ця здатність дуже різна. Найінтенсивніше 

утворюють пігменти корені бобових, слабше – корені однодольних, а корені 

цибулі не здатні їх синтезувати. З’ясвано, що здатність коренів до активного 

синтезу пігментів тісно пов’язана зі здатністю до синтезу залізопохідних 

порфіринів. Дослідженнями пасоки кукурудзи, квасолі й гарбуза виявлено 

переміщення порфіриноподібних речовин з коренів до наземних органів 

рослини. Ці дані поглиблюють наші уявлення про внутрішні взаємозв’язки 

між діяльністю листків у процесах фотосинтезу та діяльністю кореневих 

систем. 

Зміна середовища, у якому ростуть корені, може значно вплинути на 

розвиток наземних органів і, навпаки, зміна умов освітлення, які визначають 

інтенсивність фотосинтетичних процесів, суттєво впливають на розвиток 

кореневої системи. Зокрема, на світло як чинник, який впливає на 

інтенсивність фотосинтезу, коренева система реагує збільшенням росту. 

Наприклад, у рослин квасолі й бальзаміну, що росли на прямому сонячному 

освітленні, коренева система ліпше розвинена, ніж у затінених рослин, хоча 

наземні органи в першому випадку були ліпше розвинені лише у квасолі. 
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Стимулювальна дія світла виявляється дуже швидко, у рослин, перенесених з 

темноти на світло, коренева система швидко переганяє в рості контрольні 

рослини. Є численні дані й про те, що ріст кореневої системи відбувається 

паралельно зі збільшенням листкової поверхні рослин. 

На ріст осьових органів рослини (кореня і пагона) та зміну їхнього 

метаболізму сильно впливає й охолодження ґрунту. Наприклад, зниження 

температури ґрунту до 5оС у зоні коренів призводить до збільшення у 2,0–2,5 

раза кількості цитоплазматичних білків у листках капусти та вмісту в них 

зелених і жовтих пігментів. Цікаві результати отримано й у дослідах Н.С. 

Петінова (1981). Учений виявив, що обігрівівання ґрунту, на якому росли 

рослини кукурудзи і пшениці, призводить до гідролізу білків у листках і до 

їхнього синтезу в коренях, які, до того ж, збагачені цукрозою. Це засвідчує, 

що корені є стійкішими до високої температури, ніж листки, і можуть 

виконувати захисну функцію, знімаючи токсичну дію продуктів протеолізу, 

які відтікають з листків. Загалом листки, розташовані вище на стеблі, 

активніші у фізіологічних і біохімічних процесах, на відміну від розміщених 

нижче. В них більший вміст вуглеводів і аскорбінової кислоти, але менше 

органічних кислот та висока інтенсивність дихання й активність 

відновлювальних процесів. 

Отож, у кореневій системі й листках відбуваються складні біохімічні 

процеси, які тісно взаємопов’язані. Окремі ланки загального метаболізму 

(білків, вуглеводів, жирів, органічних кислот, вітамінів та ін.) також дуже 

тісно пов’язані між собою. У складній системі зв’язків між окремими 

органами рослин важливу роль відіграють фітогормони, як координатори 

діяльності цілісного організму, зокрема, його росту і розвитку (про що 

йшлося вище). 

Важливою особливістю цілісної системи є те, що її властивості не 

можна звести до суми властивостей окремих частин. На думку академіка 

К.М. Ситника (1966), цілісний організм – це сукупність частин, взаємодія 

яких зумовлює наявність нових інтегративних якостей, які не властиві 
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окремим частинам. Саме взаємодія частин є суттєвою ознакою організму. 

Зміна однієї частини цілісного організму зумовлює зміни інших частин. Крім 

того, порушення цілісності організму приводить до її відновлення за 

наявності необхідних умов, що й відбувається в разі регенерації цілого 

організму із живців (листкових, стеблових, кореневих), тканин або окремої 

клітини. 

Цілісному організму властиві інтегративні якості. Окремі його частини 

є носіями адитивних властивостей, однак сума цих властивостей ще не дає 

нової якості. Тільки в цілому організмі вони, інтегруючись, приводять до 

появи нових властивостей; лише у взаємодії органів виникає нова якість. 

Фізіологічні особливості організму як цілісної системи залежать, звичайно, 

від властивостей його клітин, тканин і органів. Дією на властивості органів, 

можна впливати на організм у цілому. 

Взаємодія частин пов’язана з просторовим і часовим співвідношенням, 

оскільки і ціле, і його частини мають певні розміри і виявляють свої функції 

в часі. Локалізація функцій у просторі свідчить про різне місце їхнього 

виконання, одних, наприклад, у коренях, інших – у листках. Водночас одні 

метаболічні процеси відбуваються в певну годину доби, інші – безперервно 

або ритмічно. Проте в усіх випадках усі процеси перебувають у просторовій і 

часовій взаємодії. Взаємодії між органами бувають різні: безпосередні, 

опосередковані, суттєві і несуттєві, причинні, необхідні, випадкові, 

гармонійні і суперечливі, множинні і подвійні тощо. Однак для цілісних 

організмів характерніші корелятивні відношення, які охоплюють 

координацію і субординацію. 

Зазначимо, що основою функціонування і розвитку цілісного організму 

є неоднорідність і суперечливість його органів і частин. Взаємний обмін 

речовинами та енергією, задоволення потреб одного органу через інший 

відбувається завдяки наявності між ними суперечностей. Наприклад, 

поглинальна функція кореня забезпечена транспіраційною діяльністю 

листків. Надходження асимілятів з листків до коренів залежить від витрати 
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цих речовин для різноманітних синтезів. “Розподіл праці” між органами 

рослин є важливою передумовою їхнього взаємозв’язку, взаємного обміну 

продуктами життєдіяльності й об’єднання в цілісну систему. Наявні в 

організмі суперечливі процеси асиміляції і дисиміляції забезпечують 

існування цілісної, рівновісної, стійкої системи. 

Згідно з поглядами академіка К.М. Ситника, провідним у взаємодії 

цілого і частин є ціле. Організм рослини як ціле визначає функцію його 

окремих частин, діє на них, інтегрує та об’єднує. Окремі органи і тканини 

рослин підкорені цілому організму, ростуть і розвиваються в його межах, 

узгоджено з ним функціонують. Водночас цілісність організму можлива 

тільки завдяки його частинам та їхній взаємодії. В процесі онтогенезу рослин 

змінюються окремі органи, їхні зв’язки між собою, виникають нові органи і 

нові зв’язки між ними, зазнають змін старі органи. Все це впливає на 

функціонування рослини загалом.  

Отож, хоча основою взаємодії органів є ціле, його частини активно 

діють на цілісну систему і зумовлюють характер життєдіяльності цілісного 

організму. Окремі частини рослини, підкорюячись цілому, мають відносну 

самостійність. Відомий російський фізіолог К.А. Тімірязєв уважав окремі 

пагони дерев автономними особинами. Відоме й явище тотипотентності, 

коли окрема клітина, ізольована від подібних, розвивається у цілісний 

організм. Водночас клітини й органи рослин, маючи певну самостійність, але 

перебуваючи у цілісній системі організму, завжди виявляють властивість 

взаємодіяти з іншими його частинами і втрачають деякі свої особливості. 

Наявність певної самостійності окремих частин є однією з умов цілісного 

організму як системи взаємодії диференційованих частин. Якби не було такої 

відносної самостійності частин, не могла б бути й цілісність організму. 

Для пізнання суті цілісності необхідне поглиблене вивчення 

функціональної діяльності окремих частин організму з урахуванням їхньої 

взаємодії з іншими органами. Хоча різні органи, тканини, клітини, 

компоненти клітин виконують певну функцію, проте в рамках цілого 
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організму. Тому в дослідженнях функцій окремих органів потрібно завжди 

пов’язувати їх з функціями цілого. Вивчення фізіології і біохімії рослин на 

рівні цілісного організму має практичне значення, оскільки найважливіший 

кінцевий результат діяльності рослин – їхня продуктивність. Водночас 

потрібні й поглиблені дослідження на молекулярному, генному та 

субклітинному рівнях, оскільки вони забезпечують глибоке пізнання життя 

цілісного організму. У недалекому майбутньому це можна буде зробити, 

спираючись на вміння розпізнавати гени й розшифровувати геноми кожного 

конкретного виду рослин. Однак, важливе значення в розкритті сутності й 

змісту головних життєвих функцій саме цілісного організму належить 

фітофізіології – науці, яка інтегрує найсучасніші досягнення біохімії, 

генетики та молекулярної біології. 

 

8. РОСТОВІ   КОРЕЛЯЦІЇ   ТА   ПОЛЯРНІСТЬ 

 

 

Розглянувши клітинні основи росту, його хід та основні 

закономірності, зазначимо, що загалом ріст відбувається як єдиний 

інтегральний процес, у якому ріст коренів, пагонів і листків певним чином 

скоординований між собою. Така інтеграція забезпечена, передусім, 

спільністю ресурсів росту. Для росту всіх органів  рослини необхідні 

органічні речовини, які утворюються в листках у процесі фотосинтезу і 

переміщаються в інші органи рослини, зокрема, в кореневу систему. Однак і 

в коренях відбувається активний синтез органічних сполук (зокрема, 

амінокислот, фітогормонів та ін.), які транспортуються у наземну частину, де 

зазнають подальших змін у ході загального метаболізму. Для інтенсивного 

росту потрібні також мінеральні елементи, зокрема, азот, фосфор, калій, 

магній, сірка, залізо та ін. 

Усі органи рослинного організму взаємопов’язані й впливають один на 

одного. Цей вплив одних частин рослини на швидкість і характер росту 

інших називають кореляцією. Залежність росту однієї тканини від іншої або 
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росту одного пагона від іншого, тобто відносний ріст різних органів 

рослинного організму називають корелятивним. Такі погоджені взаємодії і 

зміни частин рослини регульовані метаболізмом та їхнім фітогормональним 

статусом. 

Як відомо, верхівка пагона і кінчик кореня – це донори утворення 

тканин та органів, сенсорні та атрагуювальні центри. Вони також є центрами 

домінування, які продукують фітогормони. Гормональна взаємодія центрів 

домінування пагона (забезпечує синтез і відтік ауксинів, які індукують 

коренеутворення) і кореня (продукує цитокініни, які після надходження в 

наземну частину ініціюють утворення та активність листків) слугує 

важливим ендогенним механізмом росту і морфогенезу в цілій рослині. До 

цього потрібно ще додати взаємодію центрів домінування з листками, які 

виробляють гібереліни й АБК. Виникнення кількісних градієнтів і 

співвідношення фітогормонів поряд з появою або зникненням 

компетентності різних тканин до конкретних фітогормонів, становлять 

основу для просторової організації росту і морфогенезу. Розрізняють різні 

кореляції: росту, живлення, конкуренції, компенсаторні, стимулювальні та 

гальмівні. 

Між ростом наземної частини  і кореневою системою виявлені певні 

закономірні взаємозалежності, а саме: співвідношення інтенсивності росту 

наземної і підземної частин протягом онтогенезу є не сталим. Після 

проростання насіння спочатку швидше росте корінь, але з початком 

фотосинтетичної діяльності листків ріст наземної частини переважає над 

ростом кореневої системи. Надалі співвідношення між ростом пагонів і 

коренів визначене спадковістю рослини і зовнішніми умовами. У разі 

вирощування корене- і бульбоплодів намагаються змістити співвідношення 

наземної і підземної частин у бік збільшення росту коренів і бульб. Для цього 

використовують підживлення, зрошення та регулятори росту, які посилюють 

відтік вуглеводів у підземні органи наприкінці вегетації. 
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Зазначимо, що за несприятливих умов взаємовідношення між органами 

стають дуже складними. Зокрема, під час засухи корені ростуть швидше, ніж 

пагони, тобто відбувається ніби боротьба за воду між окремими органами 

рослини. З’ясовано, що у злаків молоді листки забирають воду від старих, 

тому ті засихають швидше. За умов засухи колос забирає воду від листків, що 

пояснюють збереженням нащадків. Тобто подібні взаємовідношення значно 

складніші, ніж просто конкурентні кореляції. 

Проте, найважливішими є ростові кореляції, які виявляють залежність 

росту одного органа від інших. Ростові кореляції можуть бути позитивними, 

коли ріст одного органа рослини зумовлює активний ріст іншого, і 

негативними, коли орган, що росте, гальмує ріст інших органів. Виявлено 

позитивну кореляцію між ростом листків і ростом коренів. Це пов’язано, 

ймовірно, з тим, що молоді листки, синтезуючи фітогормони, ферменти і 

низку речовин (зокрема, аскорбінову кислоту) транспортують їх у корінь, а 

це активує його ріст. У свою чергу, в коренях відбувається синтез білків, 

амінокислот, необхідних для росту листків. 

Негативна кореляція існує між ростом головного і бічних коренів. Доки 

активно росте головний корінь, ріст бічних коренів загальмований. 

Відрізання верхівки (кінчика) кореня приводить до посиленого галуження 

внаслідок чого головна маса коренів розміщується в орному горизонті, 

найбільше зволоженому і багатому на поживні елементи. Тому доцільно 

застосовувати пікірування розсади овочів. 

Подібна негативна кореляція зафіксована також між головним пагоном 

і бічними. Відрізання верхівки головного пагона приводить до росту бічних. 

Описане корелятивне галуження називають апікальним домінуванням. Воно 

зумовлене тим, що в апікальній бруньці головного пагона міститься 

найбільше ІОК, що є причиною формування могутнього провідного пучка і 

максимального атрагувального ефекту, тобто надходження поживних 

речовин і цитокінінів з інших тканин. Власне полярний базипетальний відтік 

ІОК, яка синтезується в апікальній бруньці, є в основі явища апікального 
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домінування – гальмування росту бічних пагонів. Видалення апікальної 

бруньки або інгібування полярного транспортування ІОК (наприклад, 

трийодбензойною кислотою) знімає апікальне домінування. Це приводить до 

різкої активації галуження рослин. Ефект апікального домінування можна 

зняти й обробкою цитокінінами, які стимулюють ріст бічних бруньок. 

Зазначимо, що ІОК синтезується не тільки в апексі головного пагона, а й 

також апексах бічних пагонів. Тому ауксин, утворений в апексі головного 

пагона, може сприяти його домінуванню, ймовірно, лише завдяки донорно-

акцепторним взаємодіям між органами. 

Саме завдяки апікальному домінуванню крона ялини має пірамідальну 

форму: чим ближче до вершини, тим коротші бічні гілочки. Однак у деяких 

дерев з віком у міру розвитку бічні пагони починають гальмувати ріст 

головного пагона. Це приводить до того, що верхівковий ріст головного 

пагона поступово уповільнюється і пірамідальна форма крони молодого 

дерева поступово переходить у зонтикоподібну дорослу форму. Явище 

корелятивного гальмування є в основі способів підрізання дерев і кущів, які 

використовують у садівництві та декоративних паркових господарствах. 

Зокрема, для штучно створених творчими садівниками “зелених фігур” 

найпридатніші ялина, туя західна, тис ягідний, самшит, лавр благородний, 

лавровишня, вовчі ягоди та ін. Ці рослини здатні повільно і рівномірно 

нарощувати свої пагони, бо інакше на створюваних фігурах з’являлися б 

спонтанні, з надмірним темпом росту “іванові пагони”, що й трапляється у 

разі некваліфікованого обрізання звичайних дерев і чагарників. 

Сьогодні ще не повністю з’ясовані механізми таких корелятивних 

відношень між різними частинами рослинного організму. Ймовірно, що 

серед них важливу роль відіграють фітогормони, зокрема ауксини, які 

нагромаджуються у великій кількості в апікальній бруньці та сприяють 

надходженню в цю бруньку води і поживних речовин. Натомість провідна 

система до бічних бруньок недорозвинена, тому вони погано забезпечені 

поживними речовинами і не ростуть. Після видалення верхівки пагона 
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провідна система до бічних бруньок швидко розвивається, забезпечуючи 

їхній ріст. 

Потрібно враховувати і баланс поживних речовин у рослині. Видалення 

одних органів зумовлює надходження поживних речовин до інших. Та це не 

завжди так. Наприклад, результати досліду з пасинкування томатів 

(видалення верхівкової бруньки головного і бічних пагонів після 

зав’язування плодів) засвідчують інше: якщо пасинкувати томати дуже 

швидко, то утворяться дрібніші плоди, ніж у контролі. Це відбувається тому, 

що з ростом пагонів корелює ріст коренів, а в разі раннього пасинкування 

корені залишаються недорозвиненими. Тобто під впливом кореляції можуть 

змінюватися швидкість і характер росту та розміщення органів у просторі. 

Важливим є механізм корелятивного росту між різними частинами й 

органами рослини. Для кожного етапу розвитку рослинного організму 

характерні різні акцептори (зони інтенсивного росту, гетеротрофні й 

репродуктивні органи), до яких від донорів (листки, запасаючі тканини й 

органи) переміщаються органічні сполуки. Брунька, що розвивається, є 

акцептором асимілятів, які надходять зі зрілих, активно фотосинтезуючих 

листків. Атрагувальна здатність бруньок, які розвиваються, зумовлена 

високим вмістом у них таких гормонів, як ІОК, цитокініни та гібереліни. 

Однак на початку онтогенезу листок сам є акцептором, тобто потребує різних 

асимілятів для розвитку. Коли ж він досягає приблизно половини свого 

розміру, продукція його фотосинтезу перевищує власні потреби і листок 

перетворюється на донора асимілятів. Донорно-акцепторні відношення 

мають важливе значення в утворенні бульб, коренеплодів тощо. Тому 

правомірно, що конкуренція за поживні речовини серед гетеротрофних 

частин організму є рушійною силою корелятивного росту. 

Дослідженнями А.Т. Мокроносова (1988) доведно, що атрагувальна 

активність зон інтенсивного росту і відкладання запасних речовин перебуває 

під гормональним контролем. Саме рівень фітогормонів визначає “запит” на 

асиміляти і фотосинтетичну активність листків. Фітогормони, відповідно, 
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здатні прямо впливати на функціонування листка, контролюючи різні 

процеси світлової і темнової фази фотосинтезу. Необхідно також врахувати, 

що гормони, які синтезуються в молодих тканинах, мають важливе значення 

у формуванні судин, які зв’язують ці тканини з іншими частинами 

рослинного організму. Активність донорних і акцепторних ділянок у рослині 

залежить від процесів синтезу, транспортування, кон’югації та катаболізму 

фітогормонів. Фітогормони можуть підвищити надходження асимілятів 

практично в усі органи рослини. 

Отже, корелятивний ріст забезпечений складною системою 

взаємозв’язків за участю фітогормональних, трофічних, електричних 

компонентів і відповідних рецепторів у клітинах рослин. Кореляції тісно 

пов’язані з полярністю, оскільки в рослинному організмі з 

диференційованими тканинами й органами важливими елементами 

морфогенезу є поляризація клітин і диференційна активність окремих генів, 

експресія яких пов’язана з певними етапами розвитку рослин. 

Полярність – це фізіологічна нерівноцінність протилежних полюсів 

певної клітини, органа або цілої рослини. Іншими словами, це специфічна 

орієнтація процесів і структур у просторі, що призводить до появи морфо-

фізіологічних градієнтів. 

Полярність добре виражена у рослин, для яких характерна біполярна 

структура – наявність головної осі, на одному кінці якої клітини меристеми 

утворюють пагін, а на протилежному – корінь. Ця добре розвинена 

поздовжня вісь містить латеральні органи – бічні пагони і корені, листки і 

квіти. Як звичайно, ріст уздовж головної осі відбувається швидше, ніж 

перпендикулярно до неї, що сприяє утворенню видовжених форм, хоча є й 

винятки. Загалом симетрія – це той принцип, на засодах якого відбувається 

орієнтація рослини в просторі, формується специфічна тривимірна структура 

організму, забезпечена координація функцій та адекватна реакція на різні 

подразники. 
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Видима морфологічна полярність різних полюсів рослини пов’язана з 

фізіологічними відмінностями, що яскраво виявляється, зокрема, в процесах 

регенерації у живців. Незалежно від положення живців у просторі 

(наприклад, перевернення морфологічно верхнім кінцем донизу) пагони 

завжди утворюються на верхньому апікальному кінці, а корені – на 

базальному. Це пояснюють тим, що ІОК переміщається полярно вниз, 

нагромаджується у морфологічно нижньому кінці живця й індукує генетичну 

програму коренеутворення (рис. 63). 

Фізіологічна полярність рослин полягає в тому, що, зокрема, 

транспортування речовин відбувається вздовж осі вверх або вниз. Наприклад, 

азотисті речовини переміщаються з коренів до листків, а вуглеводи – 

навпаки. Є різниця й у значенні 

біоелектричних потенціалів. 

Верхівка пагона має позитивний 

заряд щодо до основи, а серцевина 

стебла щодо його поверхні. 

Зафіксовано відмінності також у 

значенні рН, інтенсивності дихання, 

фотосинтезу, іонного 

транспортування, концентрації 

осмотично активних речовин, 

фітогормонів. Унаслідок цього 

вздовж головної осі рослини 

виникають градієнти – кількісні 

зміни морфологічних, біохімічних, 

функціональних властивостей по 

довжині осі пагона  кореня. 

Розрізняють градієнти структурні, 

фізіологічні, концентраційні, 

трофічні, газообміну тощо. 

Рис. 63. Полярність рослинних тканин 
у процесі регенерації коренів і пагонів 
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Градієнти виникають не тільки по довжині органа, а й по його ширині 

(радіальні градієнти). Проте особливе значення для цілісності організму 

мають градієнти, створювані центрами домінування пагона і кореня – їхніми 

верхівками.  

Зазначимо, що вивченню різних градієнтів присвячені праці В. 

Заленського, Г.Х. Молотковського, С.О. Гребінського, К.М. Ситника та 

ін.Учені з΄ясували, що градієнти не є стабільними, під впливом зовнішніх 

чинників вони зазнають суттєвих змін, особливо за дії різного освітлення, 

УФ-променів, тривалості дня, температури тощо. 

Полярність властива не тільки організму загалом і його органам, а й 

окремим клітинам, які під час клітинного поділу приймають її від 

материнської клітини. Вона існує у вищих рослин уже в зиготі та зародку, 

який формує два зародкові органи – пагін і корінь. Поляризація забезпечує 

напрям поділу і розтягування клітин, а також є передумовою впорядкованої 

диференціації. Клітини одного органа мають однаково напрямлену 

полярність і у вищих рослин вона є стабільною і незворотною. 

Вирішальне значення в процесах поляризації має рівень і полярне 

транспортування в рослинах ауксину. Градієнт концентрації ІОК, створюючи 

позиційну інформацію, діє як могутній морфогенетичний чинник, а процес 

активного полярного транспортування цього гормону в базипетальному 

напрямі є головним чинником, який забезпечує формування осей симетрії у 

вищих рослин. Ендогенні градієнти біоелектричних потенціалів здатні 

впливати на розподіл у тканинах ІОК, контролюючи, передусім, роботу 

системи полярного транспортування цього гормону. 

Отже, в ході морфогенезу в клітинах рослин під впливом різних 

зовнішніх чинників спочатку генеруються іонні потоки і формується 

електрична вісь полярності. Іони Са2+ в цьому процесі відіграють особливу 

роль, оскільки ініціація морфогенезу починається з формування полярних 

потоків іонів Са2+, які не тільки створюють електричну вісь полярності, але й 

впливають на розподіл у тканинах ІОК. Первинну інформацію щодо 
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виникнення вектора поляризації несуть саме іони кальцію. Після виникнення 

градієнта іонів кальцію в клітині формуються градієнти Са-зв’язувальних та 

Са-залежних білків. Робота системи кальцієвої сигналізації (Са-канали, Са-

АТФ-ази, Са-чутливі білки) залежить від мембранних і тканинних градієнтів 

цього катіона. Завершують структурну поляризацію клітини чутливі до змін 

концентрації іонів Са2+ елементи цитоскелета. Послідовність регулювання 

процесів поляризації у рослинних клітин наведена за результатами 

досліджень С.С. Медведєва (1996, 1998). 

 

9. РИТМІЧНІСТЬ РОСТОВИХ ПРОЦЕСІВ. 

ЯВИЩЕ СПОКОЮ У РОСЛИН 

 

Ритмічність росту – це регулярна зміна періодів активного росту і 

періодів його гальмування. Розміри приростів різних рослин, які 

перебувають за умов сталої температури, засвідчують, що максимальний ріст 

за добу відбувається у нічні години, а мінімальний – у денні. Це добова 

ритмічність, зумовлена зміною освітлення. Проте в рослин помірної зони 

вона не так яскраво виражена, оскільки нічні зниження температури 

уповільнюють ріст. Проте у вологих тропічних лісах, де температура дня й 

ночі відрізняється мало, добова ритмічність росту виражена добре. 

Наприклад, на о. Ява у Dendrocalamus протягом трьох діб денні прирости 

становлять 10,5; 8,0 і 8,5 см, а нічні – 16,0; 15,0; 16,0 см. 

Тривалий час ритмічність ростових процесів у рослин уважали 

ознакою, залежною тільки від зовнішніх умов. Однак, якщо рослину 

перенести з природних умов у повну темноту, то максимуми росту деякий 

час збігатимуться з нічними, мінімуми – з денними годинами. Чим довше 

тримати рослину в темноті, тим меншою буде різниця у швидкості росту 

вдень і вночі. Проте у топінамбура вона виявляється і після 14 днів 
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перебування в темряві. Отже, добова ритмічність залежить не тільки від 

зовнішніх, а й від внутрішніх (ендогенних) чинників. 

Суттєві зміни температури навколишнього середовища, які 

відбуваються щороку в помірній зоні, коли після теплого літа настає холодна 

зима, або в тропічному поясі де після місяців посухи настають періоди злив, 

є причиною сезонної (річної) ритмічності росту. За таких несприятливих 

умов рослини припиняють ріст. У дерев про сезонну ритмічність свідчать 

річні кільця. Водночас за безперервного освітлення в дерев помірних широт 

вегетація може відбуватися цілий рік, але ритмічність росту зберігається. У 

модрини в таких умовах за сім місяців утворюється три річні кільця. 

Фруктові дерева помірної зони, дуби, які ростуть на о. Мадера (середня 

температура січня +15оС), щорічно призупиняють ріст і скидають листя на 

період зими в Європі. За таких умов не плодоносять яблуні, груші, маслини, 

хурма тощо. На о. Цейлон є дерева помірного клімату, які у віці 75 років ще 

жодного разу не зацвітали. Це свідчить про те, що сезонна ритмічність 

залежить від внутрішніх причин, вона закріплена спадково. Отож, 

нерівномірність росту зумовлена коливаннями напруження чинників 

зовнішнього середовища (екзогенна ритмічність) і внутрішніми причинами 

(ендогенна ритмічність). 

Зазначимо, що зміна періодів інтенсивного росту та періодів зниження 

його активності відбувається ритмічно, в певному порядку і відповідає, як 

звичайно, ритмічним змінам умов зовнішнього середовища. Наприклад, у 

більшості рослин помірного клімату активування росту припадає на весняне 

потепління. Деякий час простежується висока швидкість росту, яка 

поступово зменшується і, нарешті, ріст повністю припиняється. Рослини 

переходять у так званий спокій – тимчасове припинення росту, в якому вони 

перебувають протягом зими (рис. 64). 
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Поряд із зимовим спокоєм у деяких рослин фіксують літній спокій, 

який виникає в сухі, жаркі місяці. Наприклад, у період літньої засухи і 

високої температури повітря простежено скидання листя і повне припинення 

росту в деяких дерев і каучуконосів. Як тільки умови температури і 

водопостачання стають сприятливими, рослини виходять зі стану спокою, 

відновлюють активний ріст і знову вкриваються листям. Цікава картина 

зареєстрована в степах Південного Казахстану, які в квітні червоніють від 

квітів тюльпанів, а в середині літа з них лишаються лише засохлі листки та 

цибулини. У цих цибулинах життя тюльпанів зберігається до наступних 

дощів. 

Спокій також властивий і тропічним рослинам, незважаючи на постійні 

сприятливі умови для росту. Наприклад, на о. Ява Ficus fulva тричі протягом 

року скидає листя і регулярно утворює нові пагони. Є й такі тропічні породи, 

які скидають листя до шести разів за рік. Зафіксовано такі явища, коли спокій 

у рослини настає неодночасно у різних частинах крони (один пагін скинув 

усе листя і перебуває в стані спокою, на іншому листя розпускається, ще 

інший утворює квіти, а поряд – плодоносить), що свідчить про його 

ендогенність. Періодичність росту (так звані ритми росту за Сабініним) 

виявлена й у вічнозелених тропічних рослин. Однак тривалість спокою 

рослин у тропіках коротка і не перевищує 8–14 днів. Тобто явище спокою 

Рис. 64. Гілка з бруньками в стані глибокого спокою 
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значно слабше виявлено у тропічних рослин, ніж у рослин помірного і 

холодного клімату. 

Спостереження за ростом дерев і кущів помірної зони засвідчило, що 

їхній ріст припиняється ще в наприкінці літа, коли ще наявні сприятливі 

умови для росту. Загалом припинення росту має глибокі причини. Це 

підтверджують такі факти. Якщо влітку внести в теплицю молоді деревця 

дуба, то з настанням осені їхній ріст припиниться, листя опаде, хоча вони не 

зазнали впливу холоду. Якщо гілки, зрізані з дерев після листопаду, 

помістити в теплиці у воду, то бруньки не розкриються. Якщо ж зробити це в 

січні чи лютому, то бруньки розпустяться. 

З огляду на ці явища розрізняють два види спокою: 

• глибокий, або внутрішній (органічний), – нездатність до росту за 

сприятливих умов; 

• вимушений, зумовлений несприятливими умовами (холод, нестача 

води, кисню тощо). 

У багаторічних рослин помірного клімату восени настає глибокий 

спокій, а з середини зими – вимушений. Однак ще задовго до осені, з 

настанням внутрішнього спокою, рослина готується до перезимівлі: 

припиняється ріст пагона у довжину, потім – ріст у товщину. Після 

припинення росту пагін дерев’яніє, шкірка, яка покриває його, корковіє. На 

кінці пагона формується верхівкова брунька, захищена багатьма покривами. 

Вміст води в пагоні різко зменшується, у ньому нагромаджується крохмаль. 

Цей процес називають дозріванням пагона. 

Осіннє пожовтіння листків і листопад є яскравим, але запізнілим 

проявом настання спокою, тому що внутрішній, глибокий спокій настає 

значно раніше. Найточнішою ознакою настання спокою є формування 

верхівкової бруньки на кінці пагона. 

Оскільки глибокий спокій рослин помірної зони настає задовго до 

холодів, то, мабуть, рослини реагують не безпосередньо на холод, а на низку 

корелятивно пов’язаних чинників, які свідчать про наближення зими. 
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Багатовікова дія ритмічних коливань погоди, чергування зими і літа привели 

до виникнення в рослин спадкової реакції на наближення зими. З чинників 

зовнішнього середовища, які означають наближення зими є, передусім, 

поступове зменшення тривалості дня. Виявлено, що вирощування південних 

порід дерев (абрикос, акація біла, грецький горіх) за умов короткого дня 

забезпечує успішну їх перезимівлю, а вирощування цих же рослин за умов 

природного для Санкт-Петербурга довгого дня призводить до їхнього 

вимерзання. Це зумовлено тим, що в рослин не встигли розвинутись захисні 

пристосування. 

Зазначимо, що короткий день індукує затримку росту і морфологічне 

формування бруньок спокою. Дерево Catalpa bignoides у віці один рік за 

умов короткого дня мало висоту всього 5 см, а за умов довгого – 300 см. 

Фотоперіодичність індукції спокою коротким днем доведена дією світлового 

інтервалу, що знімає ефект короткого дня. Адсорбувальним пігментом є 

фітохром. Сигнал “короткий день” сприймають бруньки, однак частіше – 

листки. У листках за умов короткого дня виробляється абсцизова кислота та 

інші інгібітори (або чинники старіння), які переміщаються в бруньки і 

зумовлюють перехід їх у стан спокою. 

Крім тривалості дня, сигналом наближення зими є зміна спектрального 

складу світла, зокрема, осінній максимум ультрафіолету в серпні, а також 

поступове зниження температури і зростання амплітуди її коливань протягом 

доби. Отож, рослини отримують низку сигналів із зовнішнього середовища 

про наближення зими. 

Тривалість і глибина спокою дуже різна в різноманітних рослин. 

Наприклад, для липи характерний дуже довгочасний період спокою, оскільки 

бруньки не здатні розпускатися протягом півроку, тоді як бруньки верби 

мають нетривалтй період спокою і розпускаються за відповідних умов 

протягом майже всього осінньо-зимового періоду. Є й такі рослини, які, не 

зазнавши впливу холоду, продовжують ріст у теплиці протягом усієї зими 

(бузок, троянда). Серед плодових дерев зафіксовано не тільки видові, а й 
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сортові відмінності в глибині спокою. Зокрема, проф. С.О. Гребінський 

(1950) виявив, що літні сорти яблунь мають довший внутрішній спокій, ніж 

зимові.  

Глибина і тривалість спокою залежать також від умов вегетації влітку і 

восени. Осінні опади або поливання й азотні добрива затримують настання 

спокою, а засуха, висока температура і фосфорно-калійні добрива – 

пришвидшують. Важливу роль відіграє і вік дерева. Як звичайно, у старих 

дерев спокій настає раніше, ніж у молодих. Крім того, не в усіх бруньках 

однакова глибина спокою: вона більша і довша у бруньок, закладених на 

річному прирості того року і менша у тих, що закладені в попередні роки. 

Явище глибокого спокою спостережене й у вічках картоплі, цибулинах 

тюльпанів, гіацинтів тощо. Проте корені рослин не мають глибокого спокою. 

Вони ростуть протягом літа й осені, доки не охолоне земля, а навесні й на 

початку літа ріст коренів досить повільний. 

Біохімічна природа глибокого спокою в деревних рослин досить добре 

вивчена. Важливе значення мають дослідження метаболізму таких сполук, як 

вуглеводи, білки та фосфорорганічні речовини. Деякі дослідники (М.О. 

Максимов, І.І. Туманов та ін.) довели, що підготовка рослин до зими 

пов’язана з гідролізом крохмалю і нагромадженням розчинних цукрів, які 

підвищують зимостійкість. Виявлено захисну дію цукрів у стійкості рослин 

до низьких температур, зокрема, моносахаридів. Проте нема прямої 

залежності між загальним вмістом розчинних сахаридів і морозостійкістю. 

Ймовірно, моносахариди є такими метаболітами, які сприяють синтезу 

речовин зі здатністю підвищувати зимостійкість. 

У великій кількості праць визначено, що зниження температури 

повітря приводить до нагромадження в тканинах рослин олігосахаридів (ди-, 

три-, тетра- тощо), тобто виявлено пряму кореляцію між вмістом 

олігосахаридів і зимостійкістю. З’ясовано, що в осінньо-зимовий період у 

рослинах нагромаджуються головно дисахариди і, особливо, трисахариди 



 174 

(рафіноза), а поява тетрасахаридів (стахіози) зафіксовано лише під час 

суворих зим. 

Динаміка вмісту вуглеводів у рослинах має певний річний ритм. Для 

моноцукрів у бруньках і корі пагонів є два максимуми – осінній і весняний. 

Як уже зазначено, вміст їх у рослинах не корелює із зимостійкістю. 

Моносахариди виявлені в тканинах лише в разі активного росту пагона,  

восени з’являється олігосахарид сахароза – сполука з великою вільною 

енергією, необхідною для різноманітних синтезів. Сахарози багато взимку, та 

між вмістом сахарози і зимостійкістю також немає кореляції. Однак 

нагромадження сахарози завжди передує нагромадженню рафінози. Залежно 

від виду чи року рафіноза з’являється в тканинах восени, а максимальний 

вміст її буває взимку (грудень–лютий), у квітні вона зовсім зникає. Тобто 

вміст рафінози чітко корелює із зимостійкістю. В суворі зими у рослин 

завжди більше олігосахаридів і, зокрема, рафінози, навіть у незимостійких 

видів з’являються тетрасахариди.  

Вихідним матеріалом для утворення в осінньо-зимовий період 

олігоцукрів є крохмаль. Виявлено, що в багатьох рослин наявні два 

крохмальні максимуми – осінній (серпень, вересень) і весняний (травень). Зі 

зниженням температури взимку крохмаль зникає, він гідролізується. А перед 

початком вегетації наявність крохмалю зумовлена необхідністю зафіксувати 

запаси вуглеводів для швидкого одержання цукрів у потрібний момент у 

достатніх кількостях та ліквідувати несприятливий для росту підвищений 

осмотичний тиск клітинного соку, наявного в разі великих кількостей цукрів. 

Отже, крохмаль, перший максимум вмісту якого в рослин помірного клімату 

простежено на початку вегетації, а другий – наприкінці ростових процесів, є 

важливим регулятором не тільки вуглеводного обміну, а й метаболізму 

загалом. 

Останніми роками активно розвивається уявлення про значення білків 

у стабілізації структури цитоплазми і підвищенні її стійкості до 

несприятливих чинників середовища. З’ясовано, що під час глибокого 
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спокою в бруньках і корі річних пагонів різних рослин нагромаджується 

білок, і вміст його корелює із зимостійкістю (Сергеєва, 1978). За допомогою 

міченого гліцину виявлено, що восени в корі білої акації синтезуються 

водорозчинні білки (Сименович, 1983). Це свідчить про те, що осіння 

підготовка дерев до зими супроводжується синтезом білків. Максимальний 

вміст білків у берези зареєстровано наприкінці глибокого спокою (грудень). 

Досить високий рівень білка є й під час вимушеного спокою (до березня). 

Однак з початком вегетації вміст білка в корі зменшується, водночас у 

бруньках збільшується. Головно, це розчинні білки, серед яких найбільшого 

вмісту досягають глютеліни (25%) і глобуліни (13%), альбумінів усього 5%. 

Дослідженнями вільних амінокислот у багатьох деревних порід за умов 

спокою виявлено тенденцію до зниження їхньої кількості (крім проліну). 

Результати якісного складу вільних амінокислот у період спокою 

засвідчують, що ці речовини не є продуктами розпаду білків, а метаболітами, 

які беруть участь у різних процесах, що відбуваються в тканинах деревних 

рослин в осінньо-зимовий період. Вільні амінокислоти можуть зв’язувати 

аміак, відіграючи роль резерву для амінування кетокислот, а також брати 

участь у синтезі білка і зв’язувати воду. Отже, вільні амінокислоти є 

резервом метаболітів для різних процесів обміну речовин, і їхня роль 

різноманітна.  

На особливу увагу заслуговує пролін. У літературі є багато даних про 

його нагромадження під впливом різних несприятливих чинників (низькі 

температури, посуха, засолення тощо) та існування кореляції між вмістом 

проліну і ступенем стійкості рослин. На підставі даних співвідношення 

кількості проліну і припинення ростових процесів у бруньках дерев восени, а 

також модельних дослідів пролін розглядають як інгібітор ростових процесів 

(Сергєєв, 1967). Крім того, пролін, як гідрофільна речовина, може виконувати 

захисну функцію у морозостійкості рослин. Він також є висококалорійним 

енергетичним матеріалом, багатим джерелом азоту. Тобто пролін – це 

поліфункціональна і ефективна запасна речовина. Молекули його й 
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оксипроліну в поліпептидному ланцюзі формують стійку вторинну структуру 

білкових молекул. 

Високореактивними сполуками є і  нуклеїнові кислоти, які за дії різних 

чинників змінюють метаболічну активність і вміст. Це особливо характерно 

для РНК, кількість якої значно змінюється залежно від різновиду тканин, 

віку, фізіологічного стану організму. У більшій кількості РНК міститься в 

тих тканинах, де відбувається посилений синтез білка. З’ясовано, що вміст 

нуклеїнових кислот в ембріональних тканинах деревних рослин змінюється в 

річному циклі розвитку. Зокрема, у бруньках яблуні виявлено дуже мало 

нуклеїнових кислот на прикінці літа, восени і на початку зими. З лютого 

починається їхнє нагромадження, що досягає максимуму на початку 

вегетації, а потім їхній вміст зменшується. Такі коливання вмісту 

нуклеїнових кислот пояснюють ритмами росту.  

Зазначимо, що восени, коли середньодобова температура знижується, у 

бруньках і корі пагонів відбуваються процеси комплексоутворення 

високомолекулярних сполук, зокрема, РНК з білками і ліпідами, а навесні ці 

комплекси розпадаються. Зафіксована наявність білково-вуглеводних 

комплексів – глюкопротеїдів, які мають високу здатність зв’язувати воду, 

підвищуючи морозостійкість рослин. Комплекси нуклеїнових кислот з 

ферментами гальмують їхню активність, що засвідчує регуляторну роль 

нуклеїнових кислот. Крім того, РНК виконує захисну функцію і перешкоджає 

тепловій коагуляції білків. Тому білково-нуклеїнові комплекси стійкі до 

денатурувальних агентів. Отже, утворення різних комплексів між 

високомолекулярними сполуками, що виникло в процесі еволюції організмів, 

відіграє важливу роль у їхній життєдіяльності. 

Наголосимо, що особливою є водозатримувальна здатність тканин, 

збагачених такими комплексами між складними органічними сполуками, які 

зв’язують вільну воду. Водозатримувальна здатність тканин деревних рослин 

у період спокою перебуває в прямій кореляції з морозо- і зимостійкістю. 

Протилежна кореляція зафіксована з активним метаболізмом ростових 
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процесів, особливо з інтенсивністю аеробного дихання. Отже, високий рівень 

білків та комплексних сполук сприяє зв’язуванню води, створенню міцнішої 

структури протоплазми клітин і підвищенню її стійкості до несприятливих 

чинників. Водночас вони утворюють потенціал фізіологічної активності для 

вегетації наступного року. Ці структури не тільки стійкі, вони також 

динамічні й зворотні. 

З огляду на зазначене, цікавими є дослідження Л.І. Сергеєвої (1978), які 

засвідчили, що стійку структуру протоплазми клітин у зимостійких порід 

характеризує густий ендоплазматичний ретикулум узимку (черемха), а в 

незимостійких сортів (яблуня) такого ретикулума нема. Отже, за анаеробних 

умов узимку значно зростає розгалуженість ендоплазматичної сітки в разі, 

коли не функціонують мітохондрії, вона виконує їхні метаболічні функції. 

Наведені дані засвідчують, що стійку структуру протоплазми клітин 

створюєть високомолекулярні полімерні сполуки та їх комплекси. 

Клітини бруньок у стані спокою, крім низької життєдіяльності, мають 

ще і певні цитологічні відмінності. П.О.Генкель (1964) дослідив, що 

внаслідок збезводнення клітин плазмодесми, які з’єднують два сусідні 

протопласти, роз’єднуються і втягуються всередину клітини. Протоплазма 

відходить від оболонки клітини, а проміжок між протоплазмою і клітинною 

оболонкою заповнюють ліпіди і дубильні речовини. Протоплазма таких 

клітин не набрякає у воді й важко віддає воду, яка ще є у вакуолях. Описане 

П.О. Генкелем явище відокремлення протоплазми спостерігали й інші 

дослідники. Такий стан протоплазми є, ймовірно, крайнім ступенем спокою 

клітини, оскільки він не охоплює всі клітини бруньки. Крім того, цей стан 

зворотний. 

Водночас спокій у рослин є відносним, тобто він охоплює не всі 

клітини і тканини  рослини. Навіть у бруньках у стані спокою протягом зими 

відбуваються закономірні біохімічні зміни (перетворення крохмалю в цукри). 

Протягом осені й зими відбуваються також певні процеси у листкових і 

квіткових бруньках, завдяки яким вони стають більшими, ніж на початку 
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осені. Звичайно, процеси росту бруньок у зимовий період залежать від 

температури повітря і в разі сильних морозів неможливі. Тому зимовий ріст 

бруньок характерний лише для країн Західної Європи, Кавказу, де зими 

м’які.  

Під час спокою рослини є стійкі до різних несприятливих чинників. 

Стійкість їх зумовлена слабким обміном речовин, низькою інтенсивністю 

дихання і пов’язана з блокуванням багатьох генів. У цьому полягає велике 

пристосувальне значення спокою. 

Якщо рослина не пройшла періоду спокою, то надалі знижуються 

темпи її росту, погіршується плодоношення. Це засвідчує, що в період 

спокою відбуваються деякі процеси, які передують початку видимого росту. 

Відомо, що в бруньках, які перебувають у спокої, нагромаджуються 

нуклеїнові кислоти, білки, відбувається диференціювання клітинних 

структур. Отже, спокій – це не тільки пристосування до несприятливих 

чинників зовнішнього середовища, а й необхідний стан річного циклу 

розвитку. Після припинення росту пагін довго зберігає життєздатність. 

Продукти фотосинтезу витрачаються не на ріст у довжину, а на ріст пагона у 

товщину, на живлення кореневої системи, закладання нових бруньок та їхнє 

весняне розпускання наступного року. Безперервний ріст річного пагона 

дезорганізував би хід цих процесів і рослини вимерзли б.  

Незважаючи на величезну кількість наукових праць з вивчення спокою 

у деревних рослин, сьогодні ще немає єдиної думки про причини переходу 

рослин у стан спокою. Останніми роками щораз більше дослідників уважає, 

що спокій деревних рослин контрольований співвідношенням природних 

ендогенних інгібіторів і стимуляторів росту. Наприклад, настання 

глибокого спокою бруньок супроводжується збільшенням у них вмісту 

фітогормону інгібіторної дії – абсцизової кислоти – і різким зниженням рівня 

ауксинів. Результати наших досліджень (Гребінський, Терек, 1978) 

засвідчують складні зміни не тільки вмісту, а й форм фітогормонів, а саме: 

входження бруньок каштана і вовчих ягід у глибокий спокій 
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супроводжується зменшенням вмісту вільної форми ауксинів і гіберелінів, 

зростанням їхньої зв’язаної, кон’югованої форми та нагромадженням 

фенольних сполук; а вихід зі стану спокою – збільшенням вмісту вільної, 

активної форми ауксинів і повним зникненням фенольних сполук, що можна 

трактувати як один зі способів регулювання росту бруньок. 

Є також дані про участь гіберелінів у виході бруньок зі стану спокою. З 

огляду на наведене можна вважати, що регулювання спокою бруньок – це 

результат взаємодії ендогенних рістінгібувальних речовин (АБК, фенольних 

сполук) та фітогормонів стимулювальної дії (ауксинів, гіберелінів). 

Отож, під час глибокого спокою відбувається складний структурно-

метаболічний процес, який підвищує зимостійкість рослин і створює 

енергетичні ресурси для подальшого весняного росту в наступному річному 

циклі. Одним з головних ендогенних чинників глибокого спокою є міцне 

блокування ДНК в ядрах меристематичних клітин бруньок, а саме – репресія 

генів, які регулюють ріст.  

Керування спокоєм успішно розвивається і має важливе господарське 

значення. Зростає потреба населення в живих квітах і плодах узимку й 

навесні. Для одержання двох врожаїв картоплі на півдні України потрібно 

пришвидшити вихід свіжозібраних бульб зі спокою, щоб використати їх для 

літнього саджання. Натомість щоб зберегти харчові цінності бульб картоплі, 

цибулі, овочів, потрібно, продовжити їхній спокій. Важливою є і затримка 

раннього розпускання квіткових бруньок, що дасть змогу попередити їхнє 

замерзання під час весняних приморозків. 

Для виведення бруньок зі стану спокою використовують фізичні (дія 

тепла, холоду, світла, проникної радіації тощо) і хімічні способи. Особливо 

ефективним для раннього вигону бузку і форзиції є використання методу  

теплих ванн. У цьому разі пагони поміщають на 9–12 год у теплу воду 30–

35оС, після чого їх витримують у теплиці. Для порушення спокою у бульб 

картоплі ефективним є їхнє витримування на льоді протягом двох тижнів. 

Сплячі бруньки бузку, буку можна стимулювати до росту, якщо їхні пагони 
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восени помістити в оранжерею з безперервним освітленням. Період спокою 

бруньок можна порушити опроміненням рослин рентгенівськими променями. 

В лабораторії професора С.О. Гребінського виявили, що опромінення 

низькими дозами (500 і 1000 рентгенів) пришвидшує розпускання бруньок у 

липи, дуба, клена, каштана.  

З хімічних засобів керування спокоєм є ефективні різні мінеральні й 

органічні сполуки. Загалом спокій порушують водневі, а пригнічують – 

гідроксильні іони. 

Найефективнішими для порушення спокою в бульб картоплі та 

цибулин гіацинтів є 1–2 % розчин етиленхлоргідрину і тіосечовини, що 

зумовлює їхнє дружнє проростання. В квітникарстві ефективний метод 

порушення спокою, крім теплих ванн та охолодження – так звана ефіризація. 

У разі ефіризації пагони бузку, форзиції, фіалок, конвалії, тюльпанів, 

нарцисів та гіацинтів обробляють парами етилового ефіру (30–40 г на 1 м3 

протягом 48 год).  

Затримувати проростання бруньок у плодових дерев ранньою весною 

(щоб запобігти їхній загибелі під час весняних заморозків) доцільно за 

допомогою обприскування їх розчином α-нафтилоцтової кислоти (250–500 

мг/л) в період закінчення росту пагонів і початку формування бруньок 

(липень). Така обробка затримує розпускання бруньок навесні наступного 

року на 6–12 днів. Зазначимо, що обприскування вже набубнявілих бруньок 

малоефективне. 

З’ясовано, що продовженню спокою бульб картоплі, тобто затриманню 

їхнього проростання і збереженню харчової цінності сприяє обробка 

картоплиння розчином гідразидмалеїнової кислоти (ГМК, 05–1,0%) за три 

тижні до збирання врожаю. У цьому разі бульби не проростають протягом 

річного зберігання. Важливим є правильний вибір термінів обробки 

картоплиння, оскільки в період цвітіння і формування бульб це знижує 

врожай, а пізня обробка, коли ботва вже відмирає, малоефективна. Затримати 

проростання бульб картоплі можна й за допомогою обробки їх метиловим 
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ефіром α-нафтилоцтової кислоти та опромінення радіоактивним кобальтом 

(рис. 65, 66). 

 

 

 

 

 

Рис. 65. Затримка проростання бульб картоплі. 
Ліворуч – контроль, праворуч – бульби, оброблені метиловим ефіром 
нафтилоцтової кислоти 

Рис. 66. Бульби після 12 місяців зберігання. 
Ліворуч – контроль, праворуч – оброблені радіоактивним 
кобальтом 
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Отже, сьогодні розроблено ефективні засоби стимулювання і 

гальмування проростання бруньок, що засвідчує можливість і доцільність 

керування спокоєм у рослин. 

 

10. РОСТОВІ РУХИ У РОСЛИН 

 

Рослини, здебільшого, прикріплені до субстрату (певного 

місцезростання, переважно, ґрунту), і не переміщаються в просторі, проте 

їхнім органам властиві складні й різноманітні рухи. Протягом еволюційного 

розвитку рослини набули здатності пристосовуватися за допомогою рухів, 

хоча і дуже повільних, до такого розташування в навколишньому 

середовищі, щоб їхні органи досконало виконували свої функції. Коріння 

розростаються у товщі ґрунту в пошуках мінеральних елементів, верхівки 

пагонів описують різні кола, листки і квіти піднімаються або опускаються, 

відкриваються або закриваються зі зміною зовнішніх умов, вусики 

кружляють, відшукуючи собі опору. Це свідчить, що рослина здатна рухати 

своїм тілом легко і вільно, але значно повільніше, ніж тварина, у якої рухи 

зумовлені діяльністю нервової та м’язової систем і набагато складніші й 

різноманітніші. 

Для рослин, як і для тварин, характерною рисою є сприймання та 

реагування на зовнішні подразники. У рослин простежено безліч реакцій-

відповідей на умови навколишнього середовища, деякі з них зумовлюють 

рухи різних типів. В основі таких активних рухів є явища подразнення та 

скоротливості білкових молекул цитоплазми, які приводять до активних 

ростових процесів. Тому цей тип рухів називають активними ростовими 

рухами. Є також пасивні рухи рослин, забезпечувані набуханням колоїдів 

рослинної клітини. Це гігроскопічні рухи, що виявляються в різних рухових 

пристроях, за допомогою яких поширюються плоди і насіння. 

Зазначимо, що більшість активних рухів зумовлена диференційним 

ростом протилежних боків органів рослини. Унаслідок цього орган 
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нагинається до або від подразника залежно від інтенсивності подразнення. 

Реакція-відповідь на дію зовнішнього подразника – єдине свідчення того, що 

рослина сприйняла подразнення. Відповідь на подразнення ростом окремих 

органів називають ростовими рухами.  

Ростові рухи відбуваються внаслідок росту клітин розтягуванням, що 

регульоване гормональною системою. Провідну роль у регулюванні росту 

розтягуванням відіграє ІОК. Відомо, що ауксин синтезується у верхівці 

пагона переміщається у зону розтягування, де індукує ріст клітин. У цих 

клітинах ІОК взаємодіє з рецепторами, що локалізовані у цитоплазматичній 

мембрані. Наслідком цієї взаємодії є активація виділення іонів Н+ з клітин і 

підкиснення клітинних стінок, що призводить до їхнього розрихлення. 

Відбувається витіснення Са2+ з пектатів клітинних стінок, послаблення 

водневих зв’язків та створення сприятливого рН для дії кислих гідролаз, що 

збільшує розтягування стінок. Водночас ІОК у комплексі з рецепторами 

активує синтез білків і РНК, що необхідно для росту розтягуванням. 

Енергетичні затрати на всі ці процеси забезпечує підсилене дихання.  

Є три типи ростових рухів: 

 тропізми – спрямовані реакції-відповіді рослинного організму на 

однобічний подразник. Рушійна сила тропізмів – ростові процеси й 

осмотичні явища тургору; 

 настії – це ростові рухи внаслідок дифузного рівномірного впливу 

зовнішніх умов (зміни ступеня вологості, температури, освітлення). 

Рушійною силою настій уважають тургорні явища, скоротливі білки 

і в деяких випадках й ростові процеси; 

 нутації – це спонтанні (автономні) рухи, незалежні від впливу 

зовнішніх подразників. Причини таких обертальних рухів 

зосереджені в самій рослині. 

 

10.1. Тропізми 
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Тропізми, як ростові рухи рослин, мають важливе біологічне значення, 

оскільки забезпечують зміни положення їхніх органів або частин тіла за 

допомогою ростових процесів відповідно до однобічної дії чинників 

зовнішнього середовища. Вони дають змогу рослині найефективніше 

використовувати джерела поживних речовин, води, світла й одночасно 

захищатися від несприятливих чинників.  

Звичайно тропізми бувають позитивними (коли орган або частина 

рослини згинається в бік активного чинника) і негативними (коли процеси 

росту спричинюють відхилення органа в протилежний бік).  

Залежно від природи подразника розрізняють кілька видів тропізмів. 

Геотропізми – це ростові рухи, індуковані гравітацією (земним 

тяжінням). Цей подразник постійний, діє в усіх точках земної кулі з 

однаковою силою і є причиною того, що вісь рослини розміщена 

прямовисно. Поділ рослини на підземну (корінь) і наземну (пагін) частини – 

наслідок геотропізму. Німецький фізіолог Ю. Сакс сконструював клиностат – 

прилад, у якому однобічна дія сили земного тяжіння усунута. За таких умов 

геотропізму в рослинах не зафіксовано.  

Розрізняють три види геотропізму: позитивний – коли орган росте 

вертикально вниз, негативний – коли орган росте вгору, і трансверзальний 

(поперечний) – коли орган намагається набути горизонтального положення 

перпендикулярно до напряму подразника. З будь-якого положення насіння в 

ґрунті, первинний корінець завжди буде рости вниз до центра землі, а пагін – 

угору від центра (рис. 67).  

З огляду на це головні стрижневі корені мають позитивний геотропізм; 

пагони рослин, гілки першого порядку деревних рослин та черешки багатьох 

рослин – негативний; бічні корені, кореневі волоски, багато кореневищ – 

трансверзальний. 

Зазначимо, що корінь, а точніше – його кінчик, є одним з 

найрухливіших органів рослинного організму. Він повільно, але постійно 

виконує верхівкою обертальні рухи, ніби вгвинчується у ґрунт. На шляху 
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кінчик кореня часто наштовхується на різні 

перешкоди, та завдяки властивості колового 

обертання він оминає перешкоди (каміння 

тощо) і далі рухається в напрямі дії сили 

тяжіння. З ростом рослини утворюються нові 

корені – відгалуження другого, третього тощо 

порядків, що поступово зменшує 

напрямленість коренів вертикально вниз, 

оскільки коренева система розростається і 

вшир, захоплюючи щораз більші об’єми 

ґрунту. Тому бічні корені й кореневі волоски 

менше реагують на силу земного тяжіння, а 

значно більше – на пошуки поживних 

речовин і води у всій масі ґрунту. 

Проте не всім кореням властивий позитивний геотропізм. У тропічних 

болотистих лісах, зокрема, у мангрових дерев (рис. 68), болотного кипариса 

корені ростуть угору. Це дихальні корені, які ростуть від підземних коренів 

 

Рис. 67. Реагування головних 
органів рослини на силу 
земного тяжіння 
(позитивний геотропізм 
кореня і негативний 
геотропізм пагона) 

Рис. 68. Негативний геотропізм дихальних коренів мангрового дерева 
(Laguncularia racemosa) 
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і виходять на поверхню затопленого водою ґрунту для споживання кисню. 

Вони мають негативний геотропізм. Те саме можна сказати і про заміну 

негативного геотропізму на позитивний у бічних пагонів останніх порядків 

(четвертого та ін.); вони ростуть під різними кутами, листки менше 

затінюють один одного (виникає листкова мозаїка). Натомість бічним гілкам 

плакучих форм дерев, зокрема вавилонській вербі, геотропізм не властивий. 

За природних умов можна спостерігати, що головні органи рослин, 

виведені з нормального положення вітром, дощем, тваринами тощо, 

намагаються знову його набути. Стебла і корені зберігають цю здатність 

доти, доки ростуть. У полеглому стеблі злакових рослин активуються 

процеси росту на нижньому боці або кількох вузлів, де містяться вставні 

меристеми, і рослини випрямляються. Це має важливе пристосувальне 

значення для збереження суцвіть, квіток або дозрілого колоса та створення 

ліпших умов освітлення. Нахилені стовбури дерев можуть і далі рости угору 

завдяки вторинному нерівномірному росту в товщину. 

Зазначимо, що в геотропізмі розрізняють рецепцію сили тяжіння, 

передавання подразнення і реагування на подразнення – ростовий вигин. Час 

дії, необхідний для отримання ефекту в разі геотропізму, становить 2 хв, а 

час реагування – 10–90 хв. У цьому випадку напрям дії сили земного тяжіння 

сприймає кінчик кореня, його останні 1–2 мм (кореневий чохлик). Першим це 

виявив Ч. Дарвін ще 1880 р., довівши, що корені з відрізаним 

(декапітованим) кінчиком не відчувають дії сили тяжіння і ростуть 

горизонтально. Учений першим висловив положення й про те, що 

подразнення світлом, сприйняте верхівкою проростка, передається нижче за 

допомогою якоїсь речовини. Це припущення підтвердили експериментально і 

незалежно один від одного український учений М.Г. Холодний та 

нідерландський дослідник Ф. Вент (F.W. Went). Вони розробили загальну 

теорію тропізмів (1927). 

Згідно з теорією тропізмів Холодного–Вента, ростові рухи в рослин 

типу тропізмів виникають тому, що різні ділянки тканин органа ростуть з 
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різною швидкістю. Це зумовлено нерівномірним вмістом та пересуванням у 

тканинах сполук з високою біологічною активністю – ауксинів – на 

морфологічно нижній та верхній частинах органів рослин. Безпосередньою 

причиною такого нерівномірного розподілу ауксину є електрофізіологічна 

поляризація тканин. Під дією сили тяжіння нижній бік органа, що 

розміщений горизонтально, стає позитивно зарядженим, а верхній – 

негативно. Різниця потенціалів діє як потік ауксинів, напрямлений до 

позитивно зарядженого боку, де вони концентруються. Збільшення кількості 

ауксинів, залежно від природи органа, зумовлює або уповільнений ріст, або 

прискорення ростових процесів. 

Оскільки корінь дуже чутливий до ауксину, то оптимальні концентрації 

цього фітогормону для росту пагона є гальмівними для кореня. Саме тому 

нижній бік кореня, де нагромаджується більше ауксину, росте повільніше, 

ніж верхній. Унаслідок цього верхній бік кореня обганяє ріст нижнього, і 

корінь загинається донизу. Цей згин кореня відбувається в зоні розтягування 

клітин (рис. 69). Нещодавно з’явились дані про те, що підвищена 

концентрація ауксину в клітинах нижнього боку кореня індукує синтез 

етилену й АБК, які, ймовірно, інгібують ріст у цій частині кореня. 
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Серед теорій, що пояснюють механізм геотропізму, варто виділити 

статолітичну теорію Г. Габерландта (Австрія) і В. Немеца (Чехія), які 

створили її незалежно один від одного ще 1900 р. Згідно з уявленням учених, 

функцію рецепторів, які сприймають напрям дії сили тяжіння, виконують 

особливо щільні крохмальні зерна, названі статолітами. Ці зерна здатні 

змінювати своє положення в клітині. Внаслідок дії сили земного тяжіння 

статоліти завжди переміщаються в нижню частину клітини. Ймовірно, рухові 

реакції рослини спрямовані на те, щоб ці крохмальні зерна завжди були в 

певній частині цитоплазми клітини і подразнювали тільки цю її ділянку за 

аналогією до органів рівноваги тварин. Зміна положення органа або клітини 

призводить до того, що зерна крохмалю зміщуються і подразнюють нові 

ділянки цитоплазми, запускаючи ауксиновий регуляторний механізм 

необхідного положення органа. Це своєрідний “вестибулярний апарат” 

рослин, за допомогою якого вони чітко визначають незвичне або невигідне 

положення й активують механізми корекції та правильної орієнтації органа. 

Статолітний крохмаль дуже стійкий і бере участь в обміні речовин 

тільки за несприятливих умов. Зокрема, за низьких і високих температур, 

посухи крохмальні зерна в клітинах кореневого чохлика зникають, і корені не 

реагують на дію сили тяжіння. Цю особливість крохмальних зерен 

використовують для визначення стійкості рослин: чим довше зберігаються 

крохмальні зерна статолітного крохмалю за несприятливих умов, тим більша 

стійкість рослини. 

Пагін силу земного тяжіння сприймає верхівкою (близько 3 мм), а 

також клітинами зони розтягування у міжвузлях, які не втратили здатності 

рости. Функцію рецепторів у пагонів виконують також крохмальні зерна, які 

містяться в клітинах крохмалевмісних піхв, а також великі білкові молекули, 

Рис. 69. Геотропічна реакція кореня:. А – геотропічний вигин кореня, час 
експозиції 0, 2, 7, 23 год; Б – статоцити в кореневому чохлику; В – схема 
будови статоцитів. 
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мітохондрії, хлоропласти. У разі відхилення верхівки рослини в бік під дією 

сили тяжіння відбувається перерозподіл цих органел. Більшість їх 

переміщається на бічну стінку клітини, що збільшує механічний тиск на неї. 

Це призводить до виникнення різниці у фізичних і хімічних потенціалах на 

протилежних боках пагонів і латерального транспортування ауксину. 

Отож, можна стверджувати, що обидві теорії тропізмів – гормональна 

та статолітна – не заперечують, а доповнюють одна одну. Статоліти, 

ймовірно, є тими рецепторами, які спричиняють відповідне подразнення і 

цим регулюють утворення гормонів росту – ауксинів. Згідно з сучасними 

уявленнями, ростові рухи коренів, пов’язані з геотропізмом, ґрунтуються на 

процесі взаємодії ІОК і АБК. Меристема кореня продукує АБК, яка рухається 

знизу вверх по кореню акропетально і гальмує розтягування клітин у 

геостимульованій ділянці, а ІОК рухається з наземної частини в корінь 

назустріч АБК і посилює розтягування клітин на протилежній частині 

кореня. Така комплексна дія фітогормонів приводить до згинання кореня в 

напрямі однобічної дії чинника – сили тяжіння (Pilet, 1977; Еліот, 1981).  

Водночас дослідження в галузі експериментальної гравітаційної 

технології (проведені на космічному кораблі “Колумбія” 1997 р. за участю 

українського космонавта Л.К. Каденюка) дали змогу академіку К.М. Ситнику 

(автору програми українсько-американського експерименту) розглянути 

гормональну теорію тропізмів Холодного–Вента на новому, сучасному рівні. 

Завдяки отриманим даним з’ясовано, що за умов невагомості система 

гравірецепції рослин – кореневий чохлик – формується, але не функціонує, 

тобто амілопласти-статоліти не осідають у базальній частині статоцитів. 

Нормальне ж просторове розташування органів фотоавтотрофних рослин 

забезпечене їхніми фото- і хемотропізмами. 

Важливе місце серед тропізмів відводять фототропізму.  

Фототропізм – це ростовий рух окремого органа або рослини на 

однобічний світловий подразник, унаслідок чого виникає напрямлена 

ростова реакція. Під впливом однобічного освітлення наземна частина 
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рослини повертається до світла, що добре видно в кімнатних рослин. 

Позитивну реакцію органа рослини або всієї наземної частини на більше 

освітлення (нагинання до світла) називають позитивним фототропізмом. 

Реакція коренів більшості рослин на світло цілком протилежна порівняно з 

наземними органами, її називають негативним фототропізмом. Це легко 

спостерігати на проростках польової гірчиці в умовах водної культури з 

однобічним освітленням. На рис. 70 добре видно, що пагін білої гірчиці 

повернутий до світла (позитивний фототропізм), а корінь – від світла 

(негативний фототропізм). 

У природних умовах на відкритій 

місцевості фототропізми, як звичайно, чітко не 

виявлені, оскільки, крім прямих сонячних 

променів, на рослину діє порівняно сильне 

розсіяне світло. Однак якщо світло діє на рослину 

однобічно, то фототропізм окремих пагонів і цілих 

рослин виявлений чітко – рослини ніби тягнуться 

до світла. Яскравим прикладом є дивне дерево 

абрикоса, яке викривленням стовбура адаптується 

до світла. Цю рослину зауважив надзвичайно 

спостережливий природодослідник і фітофізіолог 

проф. О.В. Брайон (рис. 71). Загалом у рослин 

прагнення потрапити до світлового простору 

настільки сильне, що вони набувають дивних 

форм з асиметричною кроною. Найчастіше 

кособокими бувають кущі бузку, жасмину та інші 

тіньовитривалі рослини, які ростуть упритул до 

інших, на узліссі, біля будівель, у занедбаних 

парках, садах. 

У багатьох рослин листкові пластинки 

Рис. 70. Проросток 
гірчиці білої. 
Стрілками позначено 
напрям світла 

Рис. 71. Адаптивна 
реакція стовбура 
абрикоси звичайної на 
однобічне освітлення 

(фото О.В. Брайона, 2003) 
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розташовані паралельно до напряму світла або під деяким кутом до нього. 

Тому, наприклад, крона евкаліптів майже не дає тіні. Є так звані компасні 

рослини, які повертають свої майже вертикально розміщені листки так, що 

їхні пластинки внаслідок згинів і обертання черешків розташовуються в 

площині меридіального напряму (з півночі на південь). Завдяки такому 

розміщенню листків порівняно слабкі ранкові й вечірні сонячні промені 

потрапляють на всю поверхню листка, а яскраві, полуденні – на ребро 

листкової пластинки, що захищає їх від перегрівання (рис. 72). 

 

 

 

 

Однак не в усіх рослин пагін має позитивний, а корінь – негативний 

фототропізм. Часто характер реакцій змінюється залежно від інтенсивності 

світла, наприклад, на слабкому світлі наземна частина хрінниці посівної 

виявляє позитивний фототропізм, а на сильному – негативний. Прикладом 

специфічної реакції коренів на світло є ріст додаткових коренів плюща 

Рис. 72. Трав’янисті компасні рослини: 
Сильфій плоский (1,2) та латук компасний (3,4);1,3 - вигляд зі 
сходу, 2,4 -вигляд з півдня. 
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звичайного (рис. 73). Стебла плюща легко піднімаються по стовбурах дерев, 

цегляних стінах тощо за допомогою додаткових невеличких коренів, які 

густою щіткою виростають саме на тому боці стебла, який контактує з 

опорою. Корені, проникаючи у дрібні щілинки, чіпляючись за дрібні 

нерівності, закріплюють рослину. У цьому разі новоутворені корені 

виявляють негативний фототропізм, вони ростуть до темних місць (щілинок, 

заглиблень). 

 

 

 

Наведені приклади розкривають пристосувальне значення 

фототропізму. Яскравим свідченням цього є і так звана листкова мозаїка. Ця 

мозаїка виникає внаслідок видовження черешків одних листків, зменшення 

або збільшення листкових пластинок інших, зміни напряму росту листків, що 

загалом приводить до утворення мозаїки листків (рис. 74). Мозаїчність – це 

взаємне розміщення листків, за якого вони не затінюють один одного, що 

сприяє оптимальному використанню світла для фотосинтезу. Особливо добре 

листкова мозаїка виявлена у традесканції, плюща звичайного, пасльону 

чорного, яблунь, шовковиці тощо. 

Рис. 73. Додаткові корені плюща звичайного 
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Отже, безсумнівний той факт, що напрямлений сонячний потік відіграє 

винятково важливу роль у детермінуванні розвитку окремих органів і 

рослини загалом. Першу серйозну спробу в дослідженні фототропізму зробив 

Ч. Дарвін 1880 р. у класичних дослідах на канарковій траві. Учений виявив, 

що сенсорною (чутливою) зоною, яка сприймає дію світлового подразника, є 

верхівка колеоптилю (тобто вона є фоторецептором). Однак ростовий згин, 

як реакція на дію світла виникає нижче в зоні розтягування, клітини якої 

відповідають на це подразнення (ефектор), тобто вони просторово 

розмежовані з рецептором. Тому Ч. Дарвін передбачив існування в рослин 

речовин типу гормонів у тварин, які синтезуються в одних клітинах і 

переміщаються в інші. 

Гіпотеза Ч. Дарвіна підтверджена в працях П. Бойсен-Ієнсена а також у 

гормональній теорії тропізмів Холодного–Вента. Згідно з цією теорією 

фототропічна реакція має чотири етапи:  

 сприйняття світлового подразнення (рецепція);  

 збудження;  

 передавання збудження;  

 реакція – згин. 

На першому етапі фототропічна реакція відбувається завдяки 

поглинанню світла переважно в синьо-фіолетовій (425, 445 і 474 нм) та в 

Рис. 74. Листкова мозаїка як наслідок фототропізму 
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ультрафіолетовій (370 нм) частинах спектру. Це світло поглинають 

рибофлавін (вітамін В2), β-каротин і цитохром b5. Деякі дослідники 

вважають, що у фототропічній реакції задіяний і фітохром, тобто червоне 

світло також може бути індуктором. Названі речовини утворюють систему 

фоторецепторів, яка сприймає напрям світла. Ця система міститься у 

мембранах клітин верхівок колеоптилів і пагона.  

Другий етап – збудження – 

передбачає електричну 

поляризацію клітин верхівки 

колеоптилю або пагона. 

Внаслідок поляризації освітлений 

бік сприймає негативний заряд, а 

затінена – позитивний, що 

приводить до перерозподілу 

ауксину. ІОК пересувається на 

затінений бік, унаслідок чого цей 

бік обганяє в рості освітлений і в 

рослині відбувається фототропічна реакція (рис. 75). 

Ознаки фототропічної реакції виявляються через 20–25 хв (за 

сприятливої температури), а її тривалість від початку до закінчення згину – 

24 год. З’ясовано, що однобічний світловий подразник зумовлює латеральне 

(бокове) транспортування ауксину з малою швидкістю (близько 8 мм/год), 

завдяки якому гормон розміщується нерівномірно. Водночас виявлено 

(досліди з міченою ІОК), що фототропізм може відбуватись і без 

латерального транспортування ауксину. Крім того, досить нентривалий 

латеральний період (6–30 хв) не в змозі забезпечити необхідний градієнт 

ауксинів на протилежних боках органа рослини. Зазначимо, що 

діафототропічні рухи листків (перпендикулярне положення світла, яке падає) 

пов’язані з перерозподілом ауксину у черешках (як і в колеоптилів злаків) та 

зі збільшенням синтезу ІОК у затінених ділянках листкових пластинок або зі 

Рис. 75. Відтік ауксину до 
затемненого боку пагона 
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зниженням утворення інгібіторів росту. За допомогою цього механізму 

затінені ділянки листка виходять з тіні і виникає ефект “мозаїки листків”. 

На третьому етапі фототропічної реакції відбувається передавання 

збудження, що призводить до відтоку гормону в базипетальному напрямі від 

верхівки органа до зони розтягування, де й виникає згин. Настає четвертий 

етап – реакція на однобічний світловий подразник – згин, який утворюється 

внаслідок нерівномірного росту. Клітини затіненого боку розтягуються 

сильніше і швидше, ніж клітини освітленого, оскільки містять більше 

гормону, що й призводить до вигину в бік світла. Під час усіх процесів, які 

спричиняють згин, витрачається енергія запасних речовин, що вивільняються 

завдяки диханню, а також світлова, яку поглинають фотосинтетичні 

пігменти.  

Однак для фотосинтезу потрібне світло значно більшої інтенсивності, 

ніж для фототропічної реакції, де воно є індуктором і необхідне лише, щоб 

запустити фототропізм. Тому немає ніякої відповідності між кількістю 

енергії, яка витрачається для запуску фототропічної реакції, та енергією, 

необхідною для перебігу самої реакції (фототрофного згину). Індуктивність 

світла виявляється і в тому, що однобічне освітлення рослини протягом 

декількох часток секунди спричинює згин, тоді як для здійснення ростового 

процесу потрібно багато годин. 

Зазначимо, що для будь-якого подразнення існує певний мінімум 

інтенсивності і тривалості, нижче якого його не сприймають. Найменший час 

освітлення, необхідний для реакції-відповіді, називають часом презентації. 

Час презентації прямо залежить від інтенсивності освітлення: чим слабше 

світло, тим довше потрібно освітлювати рослину для отримання 

фототрофного згину. Виявлено, що добуток сили світла й тривалості його дії 

на рослину є сталою величиною. Цю залежність назвали законом кількості 

подразнення. Власне кількість подразнення відображає кількість енергії, 

необхідної для подолання енергетичного бар’єра і запуску реакції. Для 
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переходу клітин зі стаціонарного стану в інший потрібно подолати 

енергетичний бар’єр, підтримуваний певною кількістю енергії.  

З’ясовано, що стан збудження, у який переходить клітина за дії 

однобічного освітлення, починається з виникнення електричного потенціалу. 

В нормі без подразнення рослинна клітина має негативний потенціал спокою 

(50–200 мВ). Протоплазма заряджена негативно щодо зовнішньої поверхні 

внаслідок нерівномірного розподілу іонів: усередині клітини міститься 

менше Са2+ і більше К+ і Cl-. У відповідь на подразнення збільшується 

проникність клітинних мембран, що призводить до виходу з клітин іонів Cl- і 

надходженню іонів Са2+ за градієнтом електрохімічного потенціалу. Виникає 

потенціал дії, починається вихід з клітини іонів К+, що призводить до 

поступового зникнення потенціалу дії і відновлення потенціалу спокою, але з 

іншим розподілом іонів, ніж до подразнення. Потім починають працювати 

переносники калію, він надходить у клітину, а Са2+ виходить з клітини і 

відновлюється попередній розподіл іонів. Отже, поширення потенціалу дії є 

одним зі способів проведення подразнення. 

Нещодавно виявлено, що в процесі рецепції синього світла 

відбувається автофосфорилювання білка NPH1 (non-phototropic hypocotyl), що 

зумовлює активацію локалізованих у плазмалемі Са-каналів, надходження 

іонів Са2+ в цитоплазму і включення системи кальцієвої сигналізації 

рослинної клітини. У рослин арабідопсиса вдалося виділити два гени (NPH1 і 

NPH3), які кодують рецептори синього світла, що відповідають за 

фототропізм. Зокрема, ген NPH1 кодує білок флавопротеїн, що локалізований 

у плазмалемі й регульований світлом, киснем та електричним потенціалом. 

Останнім часом фоторецептор NPH1 називають фототропіном. Продукт 

гена NPH3 функціонує як рецептор не тільки синього світла, а й червоного і 

далекого червоного. 

Також зазначимо, що фототропічна реакція різко посилюється після 

перебування рослин у темряві. Тому добре вдаються досліди з 

фототропізмом власне в етіольованих рослин. Вирощування рослин на світлі 
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знижує фототропічну чутливість тим більше, чим інтенсивніше світло. Тому 

листкова мозаїка ліпше виражена у тіньовитривалих рослин. Часто 

фототропічна реакція з віком рослин змінюється. Наприклад, квітконіжки 

соняшника під час цвітіння виявляють чітку позитивну фотореакцію – так 

званий геліотропізм (рис. 76), а в період дозрівання плодів – негативну, тобто 

спочатку ростуть в одному напрямі, а наприкінці вегетації – в іншому. Це має 

значення для розповсюдження плодів – рослини нахиляються до землі. 

 

 

 

Однобічно впливати на органи рослин, що ростуть, можуть також інші 

фізичні та хімічні чинники. Залежно від джерела подразника розрізняють 

магнітотропізми, хемотропізми, гідротропізми, термотропізми, 

травмотропізми та ін. 

Магнітотропізми. У процесі еволюції рослинні організми постійно 

перебували і нині перебувають під впливом земного магнетизму. Властивість 

відчувати дію магнітного поля притаманна всім живим організмам. 

Магнітотропізми виявлено в коренів проростків, які підчас росту 

зорієнтовуються в напрямі південного магнітного полюса Землі або 

штучного магніту. З’ясовано, що насіння пшениці, кукурудзи, бавовника 

швидше проростає, якщо корінець зародка спрямований до південного 

Рис. 76. Геліотропізм  рослин соняшника 
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полюса, причому ріст кореневої системи також стає інтенсивнішим (рис. 77). 

Якщо корінь повернути в протилежний напрям, то його ріст послабиться. 

Останнім часом магнітотропізми посилено вивчають. Виявлено, що 

завдяки ліпшому розвитку кореневої системи за умов спрямування 

зародкового корінця до південного полюса, підвищується врожайність 

зернових культур. Однак, зафіксовано і пригнічення росту в районах з 

магнітними аномаліями (на Уралі, під Курськом тощо). 

 Згідно з сучасними уявленнями, всі 

речовини мають магнітні властивості, 

які залежать від напруженості 

зовнішнього магнітного поля, 

орієнтації щодо магнітного поля Землі 

тощо. У разі зміни магнітних 

властивостей речовини відбуваються 

зміни енергетичного рівня їхніх 

хімічних зв’язків, що створює інші 

фізичні умови взаємодії речовин і 

спричинює зміни в обміні речовин. Виникають електричні потенціали – 

біоструми, які, відповідно, впливають на зміну магнітних властивостей 

речовини. Формується єдність електромагнітного стану живої системи, 

полярність клітин, тканин, органів і всього організму, що, безумовно, 

впливає на просторове розміщення ауксинів, полярне їх розміщення не 

тільки в органах, а й у кожній клітині. Те, до чого призводить нерівномірне 

розміщення фітогормонів, розглянуто вище. 

Хемотропізми – це ростові рухи органів рослини до хімічного 

подразника або від нього. Вони властиві кореням, пилковим трубкам, 

залозистим волоскам комахоїдних рослин. Позитивний хемотропізм коренів 

спрямований у бік ліпше підживленого ґрунту, О2 і СО2, а негативний – від 

зони високої концентрації солей, токсичних речовин. Хемотропічна реакція 

виникає внаслідок нерівномірного росту протилежних боків органа. У 

Рис. 77. Проростки кукурудзи, 
орієнтовані до різних полюсів Землі: 
до південного (1) та північного (2) 
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коренів хемотропічна чутливість локалізована в кінчику. Подразнення 

передається до зони розтягування, де й відбувається ростова реакція. 

Пилкова трубка відповідає позитивною хемотропічною реакцією на витяжку 

з тканин стовпчика або насінних зачатків. З’ясовано, що подразником в 

цьому випадку є цукри, зокрема, сахароза та іони кальцію. 

Хемотропізм відіграє важливу роль в житті рослин. Завдяки йому 

корені ростуть у бік розміщення в ґрунті елементів мінерального живлення та 

оминають шари ґрунту з несприятливими хімічними властивостями. Сильний 

вплив на напрям росту коренів має розподіл у ґрунті води і повітря. 

Особливою формою хемотропізму є гідротропізм.  

Гідротропізм – це згинання частин рослини, що ростуть, під дією 

нерівномірного розподілу води. Внаслідок нерівномірного розподілу води в 

ґрунті корені ростуть у бік більшої вологи, виявляючи позитивний 

гідротропізм. Корені розміщуються на вологих стінах печер, підземних ходах 

дощових черв’яків, у трубах підземного зрошення тощо. Гідротропічна 

чутливість, як і гео- та хемотропічна, 

зосереджена у кінчику кореня (рис. 78). 

Зазначимо, що гідротропізм та інші 

типи ростових рухів методично важко 

відділити від таких яскраво виражених 

тропізмів, як гео- і фототропізм. Єдиною 

можливістю дослідження механізму 

гідротропізму є використання мутантів, які не 

мають граві- та фототропічної реакції. 

М.Джаффе та ін. (1995) вдалось отримати 

мутант гороху, на якому з’ясовано, що 

чутливість до градієнта вологості 

простежується за умов вирощування 

мутантних рослин на білому, червоному та 

далекому червоному світлі. Оскільки з 

Рис. 78. Гігротропізм – 

ростовий згин кореня 
внаслідок нерівномірного 
розподілу води 
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видаленням кореневого чохлика гідротропічна реакція зникає, то вчені 

дійшли висновку, що кореневий чохлик безпосередньо бере участь у реакції 

кореня на зміну градієнта вологості. 

Різновидом хемотропізму є також аеротропізм –згинання пагонів і 

коренів у бік надходження кисню. Аеротропічну реакцію коренів яскраво 

відображає такий простий дослід. Якщо герметично закрити посудину, в якій 

міститься коренева система, залишивши лише невеликий отвір, то корені 

будуть рости в бік отвору, назустріч кисню. Вуглекислий газ зумовлює 

позитивну реакцію у коренів дводольних і негативну – в однодольних 

рослин.  

Термотропізм – це активний ростовий рух рослин (позитивний і 

негативний) на однобічний вплив температури. Різний температурний 

режим, неоднорідність складу і вологості ґрунту призводить до відхилення в 

напрямі росту коренів – вони повертають туди, де умови сприятливіші. 

Зокрема, за умов вічної мерзлоти в поверхневому шарі розмерзлого ґрунту 

корені різних трав’янистих і деревних рослин спрямовані вниз. Проте з 

наближенням до шару мерзлого ґрунту їхні кінці відходять у бік і 

продовжують рости у розмерзлих шарах. Це дуже чітка термотропічна 

реакція коренів. У дослідах із горохом з’ясовано, що відхилення коренів від 

місця нагрівання зростає у п’ять разів з підвищенням температури від 26 до 

41оС (негативний термотропізм). Загалом для коренів характерний 

негативний термотропізм до порівняно високої температури повітря і 

позитивний до нижчої температури ґрунту. 

Тигмотропізм – це ростовий згин у відповідь на механічний подразник 

(дотик, тиск тощо). Цей тип рухів властивий витким рослинам, вусикам ліан, 

кінчикам повітряних коренів та листковим черешкам деяких рослин. 

Зазначимо, що тигмотропічні рухи вусиків, які є видозміненими листками (у 

гороху) або пагона (у винограду), закручують їх тим боком, який зазнає 

механічного подразнення. У регулюванні цих рухів, без сумніву, беруть 

участь фітогормони ІОК та етилен, які здатні індукувати закручування і без 
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механічних подразників. Тигмотропічною реакцію є також рух тичинок, коли 

на квітки сідають комахи. 

Корені в ґрунті ростуть у напрямі найменшого механічного опору, 

роблячи тигмотропічні згини в разі дотикання із зонами підвищеної 

щільності. Наприклад, у дослідах з кореневою системою ячменю 

використовували поживний розчин, який містив скляні кульки. Ці механічні 

перешкоди уповільнювали видовження коренів, призводили до викривлення 

кореневого апекса й індукували утворення бічних коренів. Після виходу з 

механічного стресу швидкість видовження кореня зростала утричі. Коли 

кінчик кореня контактував зі скляною кулькою, швидкість його росту у 

довжину зменшувалась на 70%. Водночас якщо перед контактом видаляли 

кореневий чохлик, то уповільнення росту за умов механічного стресу не 

відбувалось. Отже, як і в попередньо розглянутих видах тропізмів, 

тигмотропічна ростова відповідь, ймовірно, пов’язана з кореневим чохликом. 

Травмотропізм – це ростова реакція рослин на однобічне поранення 

їхніх органів. Уперше травмотропізм виявив Ч. Дарвін у коренів. У разі 

однобічного пошкодження верхівки кореня механічним, хімічним або 

температурним чинником у зоні росту простежується згин у бік від завданого 

пошкодження (негативний травмотропізм). У листків травмування частини 

листкової пластинки спричиняє його згин у протилежний бік. 

Розрізняють ще такі види тропізму: реотропізм – це ростовий рух 

рослин проти течії води; карпотропізм – ростовий рух, спрямований на 

захист плодів, що дозрівають, наприклад, заривання їх у землю (арахіс); 

електротропізм – виникає за умов перебування рослини в електричному 

полі або в разі пропускання через неї струму. Виявлено, що пагони 

згинаються до позитивного заряду, а корені – до негативного. 

Значний інтерес становить феномен автотропізму –здатність органів 

рослини виправляти тропічні згини після того, як подразнення, яке 

спричинило згин, уже не діє. Наприклад, якщо дотикання було 

короткочасним, то закручений вусик знову випрямиться. Після подразнення 
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зігнуті залозисті волоски росянки повернуться у початкове положення. За 

однією з гіпотез, причиною випрямлення може бути механічне стискання 

клітин зігнутого боку органа, що сприймається як однобічне подразнення і 

спричинює негативну тропічну реакцію. 

Зазначимо, що на рослинний організм у природних умовах одночасно 

діє не один подразник, а декілька (світло, сила тяжіння, хімічні речовини 

тощо). Як рослина реагує на сукупну дію різних подразників? Вирощування 

проростка у вегетаційній посудині з добре политим водою ґрунтом і отвором 

для одного кореня засвідчує, що корінь росте не вертикально вниз, а прилягає 

до вологої стінки посудини (див. рис. 78). Цей дослід доводить, що в разі дії 

на корінь двох подразників (сили тяжіння і нестачі води) тропічна реакція 

виникає у відповідь на сильніший подразник (нестача води). Як бачимо, 

можливим є домінування одного з подразників. У дихальних коренів, які 

ростуть угору, гео- та гідро тропізм негативні, оскільки переважає 

позитивний аеротропізм (див. рис. 68). 

Отже, рослинний організм здатний не тільки сприймати подразнення, 

проводити збудження до ефектора, а й оцінювати значення цього подразника. 

Природа тропізмів у всіх вищих рослин подібна – у відповідь на однобічні 

чинники відбувається нерівномірний ріст, наслідком якого є згин органа, 

зміна його орієнтації у просторі. 

 

10.2. Настії 
 

Настії – це зворотні рухи (згини) органів з дорзовентральною будовою 

у відповідь на подразники, що не мають певного напряму, а впливають 

дифузно і рівномірно з різних боків. Напрямленість настичних рухів 

залежить від структури самого органа. Це досконаліша форма рухів, ніж 

тропізми. Якщо тропізми – це рухи органів у відповідь на зміни напруження 

зовнішнього чинника у просторі, то настії – це рухи органів, які виникають 

унаслідок дії зміни умов у часі. Важлива особливість настичних рухів у тому, 
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що вони зумовлені тургором (напружений стан клітинної оболонки). Часто 

зміна тургорного тиску є причиною різних рухів органів рослин або частин 

їхнього тіла. Особливо чітко це виявляється в листках, їхніх черешках, 

пелюстках і чашолистиках, тобто в тих органах і частинах рослин, верхній і 

нижній бік яких має неоднакову анатомічну будову. 

Неоднаковість внутрішньої будови зумовлює появу деформацій в 

органах унаслідок неоднакової зміни їхнього тургору. Періодичні зміни 

тургору в разі дії різних подразників зумовлюють добре помітні рухи цих 

органів – настії. Як і тропізми, настії розрізняють залежно від чинника, що 

зумовлює їх. 

Епінастії – згини дорзовентральних органів (листків, квіток, суцвіть) 

донизу завдяки інтенсивнішому росту верхньої частини. Яскравим 

прикладом епінастії є відхилення (згинання) прямостоячих або опускання 

горизонтальних органів. До настій належать полягання стебла злакових 

рослин, опускання донизу гілочок і стебел, черешків листків та листкових 

пластинок. Тобто це випадки зменшення або повного порушення властивого 

наземним органам негативного геотропізму. 

Гіпонастії – згини органів угору завдяки інтенсивнішому росту клітин 

нижнього боку та тургорному розтягуванню клітин нижнього боку черешка, 

центральних жилок листків з відповідним скороченням тканин верхнього 

боку. Гіпонастії є в основі стуляння квіток на ніч (рис. 79).  

Зокрема, у латаття білого вранці з-під води з’являється пуп’янок, який 

згодом розкривається. Близько 18-ї год пелюстки щільно стуляються, квітка 

закривається і ховається під воду. У цьому разі квітконіжка дещо 

вкорочується і згинається в бік заходу сонця. 
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Фотонастії – рухи рослин, зумовлені зміною інтенсивності 

освітлення. Прикладом можуть бути рухи суцвіть кульбаби: зі зменшенням 

освітлення (увечері або в похмурий день) вони стуляються. В інших рослин, 

навпаки, простежується негативна фотонастія, зокрема, у нічної красуні, що 

розкриває квітки лише увечері або в дуже похмурий день. З застосуванням 

явища настій К. Лінней уперше запропонував і виростив у своєму 

ботанічному саду квітковий “годинник”, в основі якого є здатність різних 

видів декоративних рослин розкривати і відкривати квіти в певний час доби. 

Ніктинастії (“сон” рослин) – це рухи, зумовлені зміною дня і ночі, що 

супроводжуються одночасною зміною умов освітлення і температури (рис. 

80). На відміну від фотонастій, цей тип зумовлений, здебільшого, тургорним 

тиском. 

Рис. 79. Гіпонастії. А. Затуляння (вгорі) суцвіття відкасника вночі або 
під час дощу. Б. Настичні рухи пелюсток, завдяки яким пилок 
захищений від дощу. 
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Як звичайно, більшість квіток пробуджується разом зі сходом сонця, 

розкриваються вдень і закриваються вночі, однак є й такі рослини, квітки 

яких розкриваються вночі і закриваються вдень. Ніктинастичні рухи 

полегшують запилення квіток у негоду і захищають органи квітки за 

несприятливих умов (див. рис. 79). 

Проте не лише квітки, а й листки багатьох рослин, особливо бобових, 

змінюють своє положення зі зміною дня і ночі. У квасолі в місці з’єднання  

пластинки і черешка листка (у так званій подушечці) є моторні клітини з 

тонкою кутикулою, тому в них легко змінюється тургорний тиск, що 

зумовлює зміну денного (горизонтального) положення листкової пластинки 

на нічне (вертикальне), а потім повернення у початкове положення (рис. 81). 

Це явище отримало назву “сон рослин”. З’ясовано, що такі зміни положення 

листкових пластинок приводять до зміни інтенсивності фотосинтезу, 

транспірації та інших фізіологічних функцій. 

 

 

 

Рис. 80. Ніктинастичні рухи суцвіття моркви (1) та 
квіток фіалки триколірної (2) 
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Зазначимо, що описані рухи 

листків зберігаються деякий час, 

якщо рослину помістити в умови 

безперервного освітлення або 

темряви. Пізніше вони загасають і 

припиняються, але відновлюються 

після перенесення рослини у 

звичайні умови зміни світла і 

темряви. Це засвідчує, що здатність 

листків виконувати такі настичні рухи закріплена спадково. У цьому разі 

листки квасолі займають денне положення раніше, ніж вмикають освітлення. 

Це унікальне пристосування означає, що рослинам властиво розрізняти 

астрономічний час. 

Механізм, відповідальний за таку періодичну активність, називають 

біологічним годинником. Це клітинний механізм, який зумовлює ритм 

життєдіяльності рослин. Такий термін умовний, він відображає здатність 

живих організмів, у тому числі й рослин, орієнтуватися в часі. В основі такої 

орієнтації є чітка періодичність усіх фізико-хімічних процесів, тобто 

ендогенних біологічних ритмів. Завдяки цим ритмам рослини добре 

пристосовуються до конкретних умов. Уважають, що природа біологічного 

годинника зумовлена здатністю організмів сприймати циклічні коливання 

геофізичних чинників, зокрема, добову та сезонну періодичність 

електричного і магнітного полів Землі, сонячної та космічної радіації, 

клімату, освітлення, температури тощо. Однак фізіологічна природа 

біологічного годинника ще не розкрита, хоча його роботу пов’язують з 

фотоперетворенням. Запропоновано дві моделі  для пояснення того, як 

рослини вимірюють час. Згідно з першою моделлю, у рослині функціонує 

механізм типу пісочного годинника, тобто вимірювання часу відбувається за 

нагромадженням або руйнуванням якоїсь речовини (можливо, фітохрому). В 

іншій моделі розглядають механізм годинника з маятником, амплітуда 

Рис. 81. Зміна положення листків 
квасолі вдень (ліворуч) та вночі 
(праворуч) 
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коливання якого збігається з циркадними ритмами. Останніми роками 

схиляються до того, що в рослинах працюють обидва механізми.  

Термонастії – це розкривання і закривання квіток під впливом 

температури. З підвищенням температури ріст внутрішнього боку пелюсток 

у тюльпанів та крокусів пришвидшується і квітки розкриваються. А зі 

зниженням температури ріст інтенсивніший на зовнішньому боці основи 

пелюсток, і квітки закриваються. Підвищення температури впливає як 

посилення світла, а зниження – як настання темряви. Швидкість 

термостатичних рухів визначаена швидкістю зміни температури. Чутливість 

до температури досить висока, оскільки пелюстки реагують на зміни в 0,2оС. 

Найбільшу чутливість до коливань температури мають квітки шафрану і 

тюльпана. Якщо пуп’янки тюльпана занести у тепле приміщення, то вони 

розкриваються майже на очах – протягом 2–4 хв. 

Цікаво, що багато рослин змінюють своє положення перед зміною 

погоди. Вони поводяться так, ніби настає вечір або ніч, оскільки дуже 

чутливі до зміни температури, інтенсивності та спектрального складу світла, 

вологості тощо, тобто саме тих чинників, які попереджають про зміну 

погоди. Зокрема, перед дощем закриваються квітки багатьох рослин, які 

завжди відкриті в першу половину дня (нагідки лікарські, берізка польова, 

алтея лікарська, зірочник, портулак городній та ін.). У цьому випадку 

закривання квіток, зміна положення органів відбуваються незалежно від 

властивих їм добових біологічних ритмів і ці “несвоєчасні” рухи 

забезпечувані, крім ніктинастій, термо-, епі- й гіпонастіями. Це означає, що 

настичні рухи відбуваються не тільки відповідно до ритму біологічного 

годинника. 

Тигмонастії – це рухи рослин, спричинені механічними подразниками 

і зміною тургору. Фізіологічний аспект тигмонастій уперше вивчив Ч. Дарвін 

на вусиках витких рослин, які мають дорзовентральну будову і реагують на 

дотик закручуванням. Найчутливіший до дотику кінчик вусика. Проте він не 

реагує на краплі дощу або дотик гладенької скляної палички, а тільки на 
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предмети, що створюють ефект тертя. Вусики гороху відповідають 

ростовими рухами на подразнення масою лише 0,25 мг, тоді як рецептори 

шкіри ссавців не сприймають такої малої маси. 

Фізіологія рецепції контактного подразнення невідома. Ймовірно, вона 

пов’язана з ефектами світла в разі закручування вусика, оскільки в темряві 

від дотику він не закручується. Однак освітлення гороху навіть через 90 хв 

після дотику індукує закручування, що засвідчує запам’ятовування дії 

подразника, та її реалізацію вже на світлі. З’ясовано, що поляризація кінчика 

вусика супроводжується зміною проникності клітинних мембран на різних 

боках збудженого вусика. Виявлено виникнення потенціалу дії та участь у 

передаванні подразнення етилену і латерального транспортування ауксину. 

У відповідь на механічний дотик у клітинах вусика відбувається 

швидкий, але слабкий тигмонастичний тургорний рух (скорочення), коли 

нижній бік вусика втрачає тургор і стає зігнутим. За подальшої дії 

однобічного подразника ініціюється ростова тропічна реакція клітин на 

протилежному боці вусика, що приводить до його закручування. Отже, між 

ростовими рухами – тигмонастіями і тигмотропізмом – є зв’язок. 

У разі уважного вивчення настичних рухів вражає їхня ритмічність – 

закономірна і послідовна зміна одного виду рухової реакції іншою. 

Наприклад, епінастії чергуються з гіпонастіями, після ніктинастій настають 

фотонастіі і т.д. Кожний пагін, що починає розвиватися навесні, має свій 

арсенал рухів, що дає йому змогу потрапити в ліпші умови. Зокрема, 

пластинки молодих листків, їхні черешки або молоді пагони відхиляються 

від стебла на певний кут, що сприяє ліпшому освітленню листків. Це приклад 

типової епінастії. Прикладом гіпонастії може слугувати весняне розкривання 

бруньки у гіркокаштана, коли молоді листкові пластинки дуже швидко 

опускаються донизу, після чого починається епінастія черешка і лише через 

деякий час відбувається гіпонастія (підняття вверх) сформованих листкових 

пластинок (див. рис. 59). Проте точно визначити в цьому випадку 
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співвідношення між настіями і геотропізмами цих частин рослини дуже 

важко. 

Сейсмонастії – це рухи органів рослин, що є реакцією на удар, струс 

або здавлювання. Це най швидкіші й найпомітніші рухи в рослинному світі. 

Вони можуть бути спричинені дощем, поривом вітру і різними механічними 

подразниками. 

Найвідоміша надзвичайною чутливістю листків мімоза сором’язлива. У 

неї є й звичайні сонні рухи, але вона здатна різко реагувати на “шокові” 

впливи – сейсмонастії. Подразнення кінчиків листочків зумовлює їхнє 

черепицеподібне складання один на одного, а сильніша і триваліша дія 

подразника спричинює в’янення всього черешка (рис. 82). Швидкість 

проведення збудження у мімози найбільша в світі серед рослин і досягає 

залежно від температури від 0,4 до 5,0 см/с, а якщо рослина поранена, то й 10 

см/с. Ця рослина широко відома й завдяки найменшому часу реакції – усього 

0,08 с. Через деякий час після подразнення листок набуває попереднього 

положення і подразнення можна повторити. 

 

 
Рис. 82. Сейсмонастичні рухи листка мімози 
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Уважають, що механізм сейсмонастичних рухів зумовлений зміною 

тургору верхньої та нижньої половинок зчленування, яке підтримує листок у 

піднятому стані. Це пов’язане зі зміною транспортування іонів К+, Cl- та 

інших у моторних клітинах та роботою протонної помпи. Передавання 

сигналу пов’язане із фітогормоном, який переміщається по ксилемі та зі 

змінами електричного потенціалу. Збудження моторних клітин підвищує 

проникність плазмалеми, іони К+ і Cl- виходять з вакуолі, що 

супроводжується виходом води в міжклітинний простір і різкою втратою 

клітинами тургору. Припускають також участь скоротливих білків моторних 

клітин у швидких сейсмонастичних рухах. Про це свідчить високий вміст 

аденозинтрифосфату (АТФ) у моторних клітинах, що різко знижується під 

час цих рухів. Отже, поширення стимулу (струс, дотик, електричний струм) у 

тканинах рослин забезпечують два окремі механізми (електричний і 

хімічний). 

Прикладом сейсмонастій можуть слугувати й рухи тичинок, наприклад, 

волошок синіх, портулаку городнього, будяків, барбарису звичайного, які 

зумовлені змінами тургорного тиску. Варто злегка доторкнутися до основи 

тичинок, як вони починають коливатись, змінюють своє  положення, чим 

сприяють потраплянню пилку на приймочку або на тіло комахи-запилювача. 

Настичні рухи є головним засобом добування азотистих сполук у 

комахоїдних рослин. Вони дуже чутливі до механічних і хімічних 

подразнень, виконують активні хапальні рухи листками-пастками та швидко 

передають збудження по тканинах. Зокрема, венерина мухоловка швидко 

складає листки, коли комаха зачіпає чутливі волоски. Спочатку вважали, що 

в цих рухах також бере участь тургор. Проте останніми роками виявлено, що 

таке швидке складання листків пов’язане з незворотним розтягуванням 

клітин, яке починається з підкиснення рН клітинних оболонок. У цьому разі 

за дуже короткий час третина наявного АТФ витрачається на 

транспортування водню. 
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Настії відіграють важливу роль і в роботі продихового апарату рослин, 

який активно функціонує в процесах фотосинтезу, транспірації, дихання. 

Відкриття та закриття продихів відбувається завдяки настичним тургорним 

рухам, які пов’язані з транспортуванням іонів Н+, К+ і Cl- через плазмалему і 

тонопласту замикаючих клітин. В регулюванні відкриття продихів беруть 

участь і цитокініни, які підвищують поглинання іонів К+. Закриттю продихів 

сприяє АБК, вміст якої різко збільшується в разі водного дефіциту, 

порушуючи Н+/К+ обмін у замикаючих клітинах. Для продихів характерні 

фіто-, гідро-, термо- та хемонастії. У замикаючих клітинах продихового 

апарату коливання тургору виникають унаслідок зміни осмотичного тиску, 

що є енергозалежним процесом і супроводжується витратами АТФ. 

Розглянуті вище типи рухів індуковані, оскільки вони є реакцією 

рослин на певний різновид подразнення ззовні. Власне рух відбувається 

завдяки запасам енергії організму, а вплив зовнішнього чинника відіграє роль 

подразника. Водночас повністю ізольована від зовнішніх подразників  

рослина часто робить так звані автономні рухи, які є відповіддю на 

подразники внутрішнього походження. Такі автономні рухи називають 

автонастіями. Вони відбуваються ритмічно і без будь-яких зовнішніх 

впливів. До автономних рухів належить безперервне струминчасте або 

колове переміщення цитоплазматичного вмісту клітини разом з усіма 

органоїдами. Незалежно від цитоплазми рухаються зелені пластиди 

рослинних клітин – хлоропласти. 

 

10.3. Нутації 
 

Не всі ростові рухи ініційовані зовнішніми подразниками. Є автономні, 

колові рухи, незалежні від впливу зовнішніх подразників. Такі ендогенні 

рухи рослин називають нутаціями. Вони регульовані внутрішніми 

механізмами. 



 212 

Найпоширеніші у рослин циркадні рухи, які за часом наближаються до 

доби (21–27 год). Циркадний ритм діє як саморегулювальний осцилятор, що 

підпорядкований добовому ритму і регульований біологічним годинником. 

Однак фізична основа ендогенних циркадних ритмів ще остаточно не 

з’ясована. Вважають, що в роботі “годинникового механізму” важливими є 

періодичні зміни мембран, оскільки вони оточують всю клітину та її окремі 

компартменти. Ритмічно регулюючи потоки метаболітів у клітину та з неї, 

біологічний годинник генерує ритмічні зміни в біохімічних та фізіологічних 

процесах, які в ній відбуваються. 

Прикладом нутаційного руху є ріст пагона, оскільки він росте не прямо 

вертикально, а робить ритмічні коливання, внаслідок чого верхівка 

коливається щодо поздовжньої осі. Аналогічні коливні рухи виконують і 

корені. Це так звані кругові нутації. Вони відбуваються за рахунок швидкого 

росту клітин у зоні розтягування. В основі ростових кругових нутацій пагонів 

і коренів є геотропічне коригування в гравітаційному полі й автотропізм. 

Нутаційні рухи властиві не тільки верхівкам пагона і кореня, але й 

іншим частинам та органам рослин. Зокрема, нутаційні рухи починаються 

відразу після проростання насінини. З появою проростка в його органах 

відбуваються перші колові рухи. Ще під землею підсім’ядольне коліно 

проростка гарбуза або зігнутий дугою проросток сосни безперестанку 

верхівкою описує кола. І, звичайно, після виходу його з-під ґрунту 

відбувається подальша нутація пагона. Кінчики кореня також роблять 

нутаційні рухи, ніби вгвинчуються в ґрунт, що сприяє знаходженню та 

ліпшому використанню поживнішого субстрату. 

Особливо чітко нутації виражені у витких рослин (ліан), у яких колові 

рухи робить уся верхня частина пагона. Один оберт може тривати від 40 хв 

до 12 год, а діаметр кола – до 1,5 м. Більшість ліан закручується ліворуч, а 

хміль – праворуч, він є надзвичайно добрим верхолазом завдяки обвиванню 

опори і виконанню повного оберту верхівки пагона, що росте, за 1–3 год. 

Проте зміна умов вирощування, нестача води, зниження температури 
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сповільнює нутацію у два–три рази. Цікаво, що витка квасоля не здатна 

обвивати опори, діаметр яких більший ніж 5 см. 

Молодий пагін виткої рослини спочатку росте вертикально, а пізніше 

його верхівка внаслідок діагеотропічної реакції вигинається і займає 

горизонтальне положення. Після цього відбуваються кругові нутації з участю 

латерального геотропізму, завдяки чому в горизонтальному або косому 

положенні виткого пагона стимулюється ріст не верхньої чи нижньої (як за 

умов звичайної геотропічної реакції), а бічної частини пагона. У результаті 

пагін закручується навколо опори. Виявлено, що такі ростові рухи залежать 

від наявності гіберелінів і флавоноїдів, вміст яких у витких рослин завжди 

підвищений. Доказом цього може бути такий факт: обробка гібереліном 

невитких рослин приводить до того, що вони в’ються. Кругові нутації ліан 

сприяють пошуку опори, необхідної для просування до світла. 

Отже, ростові рухи рослин, крім нутацій, – це реакції на дію зовнішніх 

подразників. За допомогою рецепторів рослинний організм сприймає 

подразнення і передає сигнали на певну відстань до ефектора. Передавання 

збуджень відбувається за допомогою біопотенціалів, фітогормонів та інших 

речовин. Зміни положення органа в просторі є наслідком нерівномірного 

росту або зміни тургору. 

 

11. ЗАЛЕЖНІСТЬ РОСТУ РОСЛИН ВІД ЗОВНІШНІХ ЧИННИКІВ 

 

Вплив умов середовища на ріст рослин широко висвітлено в багатьох 

ботанічних і агрономічних дослідженнях, тому розглянемо лише дію 

головних чинників та нові напрями у вивченні цього важливого питання. 

На ріст рослин впливають такі чинники: 

 фізичні (світло, його інтенсивність, якість, тривалість, періодичність; 

температура (значення, періодичність), сила тяжіння, магнітне поле, газовий 

склад повітря; вологість, механічна дія (вітер));  

біотичні (різні мікроорганізми, тварини, рослини та продукти їхньої 

життєдіяльності – алелопатія); 
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 едафічні (структура ґрунту, його хімічний склад, мінеральні й 

органічні поживні речовини).  

Їхня дія тісно пов’язана між собою, оскільки всі вони впливають на 

рослини в сукупності. 

11.1. Світло 

 

Одним з найважливіших зовнішніх чинників, від якого залежить життя 

рослинного організму, його ріст і розвиток, є світло. Під впливом сонячного 

випромінювання відбуваються фотобіологічні реакції, які поділяють на 

чотири групи:  

 енергетичні (фотосинтез);  

 інформаційні – це реакції, за яких світло є сигналом керування, 

індуктором інформації щодо навколишнього середовища 

(фотоморфогенез, фототропізм, фотоперіодизм);  

 біосинтетичні – реакції, які відбуваються лише з участю світла 

(біосинтез хлорофілу, деяких вітамінів);  

 деструктивно-модифікувальні – реакції, пов’язані з 

пошкодженням світлом (головно ультрафіолетового 

випромінювання) біологічних структур, молекул, що призводить до 

мутаційних або летальних наслідків (фотосенсибілізація, 

фітореактивація).  

     Зелена рослина – це не тільки складний живий механізм, який 

працює на сонячній енергії, виконуючи глобального значення процес 

фотосинтезу. Рослинні організми здатні використовувати світло як 

ефективний чинник для регулювання росту і розвитку. Зокрема, такі процеси, 

як швидкість росту, напрям росту і процеси розвитку – цвітіння, 

плодоутворення, а також перехід до стану спокою, старіння – залежать від 

світла, регульовані ним. Отже, світло в житті рослини виконує, крім 

субстратної, й сигнальну та регуляторну функції. 
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Характер реакцій-відповідей залежить від довжини хвилі (найбільше 

значення мають червона і синя ділянки спектра), інтенсивності й 

напрямленості світлового потоку, тривалості й періодичності освітлення. В 

основі фототропізму, зокрема, є здатність рослини оцінювати напрям 

світлового потоку (тобто градієнт освітленості) і згинатись до джерела світла. 

Процеси закладання квіткових меристем і цвітіння контрольовані тривалістю 

світлового дня – фотоперіодом. Термін фотоморфогенез поєднує процеси, 

які не залежать від напряму і періодичності освітлення, а визначені 

довжиною хвилі й інтенсивністю світлового потоку. Тобто фотоморфогенез – 

це сукупність фотобіологічних реакцій, контрольованих світлом і пов’язаних 

з ростом та розвитком рослин. Фотоморфогенетичними реакціями є 

проростання насіння, видовження стебла, формування листка, розвиток 

хлоропластів тощо. 

Роль світла в житті рослин найліпше виявляється за умов вирощування 

їх у темряві. За цих умов утворюються етіольовані рослини, які 

відрізняються від вирощених на світлі низкою морфологічних і біохімічних 

особливостей (рис. 83). Етіольовані рослини мають блідо-жовтий колір 

(оскільки не мають хлорофілу), сильно витягнутий пагін, недорозвинені 

механічні тканини, листкові пластинки, продихи, хлоропласти. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

П 

Р

Рис. 83. Вплив світла (ліворуч) та темряви (праворуч) на ріст і 
морфогенез проростків гірчиці 
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 Природна етіоляція – важлива пристосувальна реакція проростків 

рослин, які перебувають у ґрунті, оскільки внаслідок швидкого витягування 

мезокотилю, гіпокотиля або епікотиля пагін виноситься на поверхню, до 

світла. Освітлення етіольованої рослини приводить до гальмування росту 

розтягуванням, що настає через декілька хвилин, інші ефекти світла 

(розгортання першого листка, закладання наступних листків тощо) 

виявляються лише через декілька годин. Уперше зниження росту 

розтягуванням на світлі описав Ю. Сакс ще 1872 р. і назвав його світловим 

гальмуванням росту. Етіольовані рослини дуже чутливі до освітлення, 

достатньо їх освітити протягом 5–10 хв слабким світлом, щоб вони стали 

подібними до звичайних. Тобто світло діє як сигнал, який індукує 

перемикання програми етіолування на програму росту клітин над поверхнею 

ґрунту. 

Щодо інтенсивності освітлення рослини поділяють на світлолюбні й 

тіньовитривалі, які відрізняються між собою морфологічно, анатомічно й 

фізіологічно. Для світлолюбних рослин характерні ознаки ксероморфної 

структури, які формуються за дії сильного освітлення. Головною 

фізіологічною відмінністю світлолюбних і тіньовитривалих рослин є різниця 

у значенні їхнього компенсаційного пункту, тобто освітлення, за якого 

інтенсивність дихання і фотосинтезу зрівноважені. У тіньовитривалих рослин 

компенсаційний пункт досяжний за умов нижчого освітлення, ніж у 

світлолюбних. Наприклад, у сонячних листків бука компенсаційний пункт 

досягає 500 лк, а у затінених – 100 лк. 

Зазначимо, що в тіні листки виростають більшими, ніж на світлі. На 

інтенсивному світлі зменшується також ріст стебла. У численних 

дослідженнях виявлена гальмівна дія світла на ріст. Такий прямий вплив 

світла на рослину називають нормативною дією світла. З огляду на це 

вважають, що рослини вночі ростуть швидше, ніж удень (однак не завжди, 

наприклад, пагін квасолі росте значно швидше вдень, ніж уночі, а для низки 

рослин ріст рівномірний протягом доби). 
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Рослини можна вирощувати й за умов безперервного освітлення. Проте 

в цьому разі, як і в темряві, спрощується анатомічна будова, зменшується 

розвиток механічних тканин і розростається паренхіма. Це явище називають 

зеленою етіоляцією. Деякі рослини (томати, пеларгонія, колеус) не 

витримують безперервного освітлення, вони жовтіють і гинуть. Водночас 

сіянці деревних порід за безперервного освітлення ростуть швидше, у цьому 

випадку різко скорочується або зовсім зникає період спокою. Наприклад, у 

дослідах М.О. Максимова дуб протягом року давав десять приростів з 

короткими періодами спокою всього десять днів. Тобто за умов 

безперервного освітлення деревні породи (дуб, бук, граб та ін.) стають 

вічнозеленими. 

Регуляторна роль світла добре помітна за умов освітлення рослин 

різним монохроматичним світлом. Найактивніше регулюють ріст червоні і 

синьо-фіолетові промені. Відомо, що червоні промені стимулюють 

розтягування клітин, а сині й фіолетові стимулюють поділ клітин, але 

гальмують їхнє розтягування. Це добре помітно у високогірних рослин, які 

завжди є низькими, оскільки в горах сонячне світло багате на синьо-

фіолетові і ультрафіолетові промені. Відомо також, що червоне світло 

гальмує утворення бічних коренів, а в редиски хороший коренеплід 

утворюється тільки на синьому світлі. 

Для росту рослин різного географічного походження важливою є і 

тривалість освітлення. У дерев південних широт у разі довгого дня пагони 

ростуть довго і тому, посаджені північніше, вони не встигають підготуватись 

до зими й вимерзають, тоді як дерева північних широт у разі довгого дня 

уповільнюють ріст і добре витримують зимову негоду. Довгий день затримує 

також листопад, а короткий день є однією з причин листопаду в рослин 

середніх широт. Тривалість дня впливає й на утворення та розподіл гормонів 

у рослині. Вміст ауксинів і гіберелінів у листках вищий у разі довгого дня, а 

АБК – у разі короткого. Щодо цитокінінів, то з’ясованим є їхній 

неоднозначний вміст у листках різних рослин залежно від тривалості дня, 
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проте в коренях їх більше в разі короткого дня. Все наведене вище засвідчує, 

що в процесі фотоморфогенезу відповідно до генотипу рослинний організм 

набуває форми, яка є оптимальною для поглинання світла в конкретній 

екологічній ніші її місцезростання й формує інші органи в ході органогенезу. 

Головну функцію у фотоморфогенетичних процесах виконують 

специфічні фоторецептори. У всіх рослин виявлено дві системи 

фоторецепторів, які індукують усі реакції фотоморфогенезу: 

 фітохром;  

 криптохром (рецептор синього світла).  

Світло, виконуючи сигнальну та регуляторну функції, за допомогою 

фітохрому і криптохрому запускає фізіологічні реакції, які завершуються 

певною морфологічною зміною рослин. Відкриття фітохрому і створення 

фітохромної концепції фотоморфогенезу належить американським 

фізіологам Х. Бортнику і С. Хендриксу (H. Borthnick, S. Hendricks, 1952, 

1960), які досліджували дію світла на проростання насіння салату латука.  

Фітохром – це хромопротеїд, хромофором якого є тетрапірол з 

незамкненим ланцюгом. Він є біліпротеїновим пігментом з молекулярною 

масою близько 250 кДа і виявлений в усіх клітинах усіх органів, хоча 

найбільше його в меристематичних тканинах. Фітохром вмонтований у 

плазмалему, мембрани хлоропластів та мітохондрій. Він має дві форми, які 

постійно взаємоперетворюються: Фч – фітохром червоний, що поглинає 

червоне світло з максимумом у ділянці 660 нм (фізіологічно неактивна 

форма) та Фдч – фітохром далекий червоний, що поглинає далекі червоні 

промені в ділянці 730 нм (фізіологічно активна форма). Якщо молекула Фч 

поглинає фотон червоного світла з довжиною 660 нм, то вона 

перетворюється у Фдч; якщо ж молекула Фдч поглинає фотон далекого 

червоного світла з довжиною 730 нм, то вона перетворюється у Фч. Такі 

переходи під впливом світла називають фотоконверсіями. Спрощено модель 

взаємоперетворень фітохромів та їхню дію можна описати так: 
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Червоне світло 

Фч   ———―—→ Фдч 
 ←————— 

Далеке червоне світло 

 

Участь фітохрому в морфогенетичних процесах підтверджують досліди 

зі зворотним стимулюванням та інгібуванням морфогенезу червоним (660 

нм) та далеким червоним (730 нм) світлом. Фітохром Ф730 активує гени, 

ферменти, підвищує проникність мембран, бере участь в регулюванні  

диференціювання тканин і органів, різних ростових реакціях, рухах 

хлоропластів, фотоперіодизмі. З’ясовано, що червоне світло (660 нм) 

спричинює порушення спокою, ріст стебла і гіпокотиля та підвищує синтез 

антоціанів, зокрема, у яблук, зумовлюючи їхнє почервоніння. 

Фітохром і його фотоперетворення є основою добових ритмів – 

періодичних змін інтенсивності різних метаболічних процесів (фотосинтезу, 

дихання, транспірації та ін.) у ході природної зміни світлових і темнових 

періодів протягом доби. Різні реакції світлолюбних і тіньовитривалих рослин 

на умови затінення визначені також співвідношенням червоної та 

далекочервоної форм фітохрому в тканинах рослин. 

Великий спектр і складність фотоіндукованих реакцій рослин, які 

властиві фітохромній рецепторній системі, засвідчує, що повинен бути не 

один, а декілька фітохромів, відповідальних за різні процеси 

фотоморфогенезу. Фітохроми кодовані мультигенною родиною, наприклад, у 

арабідопсиса виявлено п’ять окремих генів, які кодують п’ять різних 

фітохромів, що контролюють процеси фотоморфогенезу. 

Відомо, що програма фотоморфогенезу запускається, як тільки 

проросток виходить з ґрунту на світло. За умов освітлення ініціюється 

експресія регульованих світлом генів, активність яких у темряві заблокована 

спеціальними білками-інгібіторами процесів фотоморфогенезу. Сьогодні 

відомо близько 10 генів, що кодують білки, які гальмують повноцінний 

розвиток рослин у темряві. Низка генів, які кодують ці білки-репресори 
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(ДЕТ1, ДЕТ2, СОР1, СОР9 і СОР11), уже секвіновані й клоновані. В темряві 

зазначені білки, зокрема СОР1, нагромаджуються у ядрі і функціонують як 

репресори транскрипції генів, які беруть участь у фотоморфогенезі. За 

освітлення ці білки виходять з ядра, репресія світлозалежних генів 

припиняється і починають розвиватись реакції фотоморфогенезу. А в 

мутантів за геном СОР1 реакції фотоморфогенезу відбуваються і в темряві. 

Однак контроль білкового синтезу – не єдиний спосіб регуляторної дії 

фітохромів. Відомо, що рослинні гормони надзвичайно ефективні у 

незначних кількостях і швидко переміщаються по рослині. Тому цілком 

імовірно, що синтез і розщеплення фітогормонів може бути результатом 

прямої дії фітохрому, його впливу на активність синтетичних гідролітичних 

ферментів. 

Виявлено, що після короткочасного освітлення червоним світлом у 

тканинах рослин збільшується вміст гіберелінів, цитокінінів, ауксину та 

етилену, а рівень АБК змінюється лише після довготривалої дії червоного 

світла. Дещо інакше діє далеке червоне світло. Воно підвищує вміст 

гіберелінів і цитокінінів та знижує вміст ауксину й етилену. Таку швидку 

ефективну дію фітохрому пояснюють саме впливом його на мембрани та їхні 

функції, що підтверджено прямим включенням фітохромів у штучні ліпідні 

мембрани. 

Отже, послідовність подій, які відбуваються під час фотоморфогенезу 

можна описати так. Світловий сигнал, рецептований фітохромом, 

передається на систему вторинних посередників (іони Са2+, кальмодулін, G-

білки, ц-АМФ та інші елементи). Надалі білки типу СОР і ДЕТ знімають 

репресію світлозалежних генів. Зняття репресії ініціює експресію генів, які 

запускають програму фотоморфогенезу. Отже, головним механізмом дії 

фітохрому можна вважати регулювання функцій мембран унаслідок 

конформаційних змін фітохрому, що впливають на проникність мембрани, з 

якою він зв’язаний, на активне транспортування іонів через мембрану та 

активність фітогормонів і білків, зв’язаних з мембраною. 
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Також зазначимо, що регуляторну роль відіграє і синє світло з 

довжиною 400–500 нм, за поглинання якого відповідає криптохром. Функції 

криптохрому можуть виконувати каротиноїди або флавіни. За хімічною 

природою криптохром є флавопротеїдом. Існує кілька рецепторів синього 

світла – криптохром 1, криптохром 2 (контролює ріст гіпокотиля, цвітіння, 

циркадну ритміку, деетіоляцію) і фітотропін (контролює фототропізм). 

Вплив синього світла на морфогенез відбувається через роботу редокс-

ланцюгів мембран, компонентами яких є флавопротеїни (зокрема, 

внутрішньоклітинних мембран мітохондрій, апарату Гольджі, 

ендоплазматичного ретикулума та плазмалеми клітин), що впливає на 

метаболізм, контролюючи, перш за все, іонні потоки. Синє світло регулює 

також ширину продихової щілини. Отже, зелені рослини, воістину, як 

машини, починають працювати під дією світла і постійно залежать від 

сонячних променів, які падають на них. 

 

11.2. Температура 

 

Температура – один з найважливіших абіотичних, некерованих 

чинників довкілля, від якого залежить географічне поширення рослин, їхня 

здатність нормально рости і розвиватись. Відомо, що метаболічні процеси в 

живій системі відбуваються у вузькому діапазоні температур (як звичайно від 

0 до 50–60оС). При цьому нижня температурна межа росту відповідає 

температурі замерзання води (утворення у міжклітинниках кристалів льоду), 

а верхня – температурі коагуляції білка і руйнування компонентів клітини. 

Проте фактично рослина росте у вужчих температурних межах. 

Залежність між ростом і температурою виражають кривою з трьома 

кардинальними точками:  

 мінімальною (найнижча температура, за якої ріст тільки 

розпочинається);  

 оптимальною (найсприятливіша для ростових процесів);  
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 максимальною (за якої ріст уже припиняється).  

Кардинальні точки для різних рослин неоднакові. У теплолюбних 

рослин (кукурудза, огірки, гарбуз) усі точки зміщені в бік вищих температур. 

Наприклад, у кукурудзи мінімальна температура – 5–10оС, оптимальна – 37–

44, а максимальна – 44–50оС. У холодостійких рослин (пшениця, жито, 

ячмінь, гречка) мінімальні температури для росту становлять від 0 до 5оС, 

оптимальні – 25–31, а максимальні – 31–37оС. Наведені дані засвідчують, що 

інтервал між мінімальною та оптимальною температурами завжди більший, 

ніж між оптимальною і максимальною, тобто відразу ж після оптимуму 

виявляється негативна дія високих температур. 

У межах від 0 до 35оС вплив температури на ріст підпорядкований 

закону Вант-Гоффа (зі зміною температури на кожні 10оС швидкість 

ростових процесів збільшується у два–три рази). Проте після 35–40оС ріст 

різко уповільнюється і навіть припиняється, крім термофільних та тропічних 

рослин. Для росту багатьох рослин сприятливою є зміна температури 

впродовж доби: вдень вона має бути підвищена, а вночі – знижена. 

Залежність росту рослин від добових змін температури називають 

термоперіодизмом. Зокрема, для рослин томатів найсприятливіша денна 

температура – 26оС, а нічна – 17–19оС. Важливою є також різниця між 

температурою ґрунту, у якому ростуть корені, і температурою повітря. 

Виявлено, що для нормального росту пшениці, ячменю, вівса, льону, огірків, 

редиски, цибулі при температурі повітря 20оС температура ґрунту повинна 

бути на 8–10оС нижчою. На теплому ґрунті (20–30оС) ці рослини ростуть 

гірше, ніж у ґрунті з температурою 10–12оС. Водночас томати, бавовник, 

лимони ліпше ростуть на теплому ґрунті. 

Зазначимо, що несприятливі температури, як низькі (гіпотермія), так і 

високі (гіпертермія), різко знижують інтенсивність ростових процесів. 

Виявлено, що температурні стреси змінюють енергообмін клітин, 

пошкоджують мембрани, змінюють їхню проникність, порушують 

метаболічні процеси, зокрема, знижують синтез основних білків. Проте 
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з’являються специфічні стресові білки, токсичні речовини та відбувається 

низка інших змін, які приводять до формування стійкості рослинних клітин 

або до їхньої загибелі. 

Результати наших досліджень (Терек та ін., 1996, 2000), проведених на 

меристематичних клітинах коренів проростків кукурудзи за умов теплового 

(+42оС) і холодового (+8оС) шоку, засвідчують, що інгібування росту 

інтактних рослин зумовлене різким зниженням мітотичної активності клітин 

кореневих меристем. У цьому разі зниження інтенсивності клітинних поділів 

настає внаслідок профазного блокування, тобто затримки клітин у профазі 

мітозу. Визначено, що гіпо- та гіпертермія призводять до змін балансу 

ендогенних фітогормонів – збільшення рівня цитокінінів, АБК і фенольних 

сполук та різкого зниження вмісту ІОК, що, ймовірно, призводить до 

зниження мітотичної активності меристематичних клітин та гальмування 

росту проростка. Порівняльним електрофоретичним аналізом цитозольних 

білків клітин кореневої меристеми виявлено, що гіпотермія слабше, а 

гіпертермія сильніше впливають на синтез і поліпептидний склад білків з 

молекулярною масою від 14 до 240 кДа, у тому числі білків теплового шоку, 

які корелюють зі змінами гормонального балансу і мітотичної активності. 

Видимим проявом цих змін є зниження ростового процесу за умов стресових 

температур і цілковите припинення росту після 48-годинної дії теплового 

шоку (+42оС). 

Відомо, що зміна балансу фітогормонів у рослин є важливою ланкою в 

механізмі швидкої дистанційної сигналізації на стрес. Згідно з уявленнями 

про перебудову метаболізму під час входження рослин у стрес і виходу з 

нього (Веселов и др., 1998), можна припустити, що такі перебудови 

відбуваються за допомогою фітогормонів, для яких доведена здатність 

регуляторної дії за умов стресу на геном рослин (Кулаєва, 1995). У цьому 

разі запускання метаболічних перебудов, ймовірно, здійснюють ті гормони, 

вміст яких збільшується у відповідний період стресової реакції. 

Інтерпретація наших даних з цих позицій дає підстави припустити, що АБК і 
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ІОК відіграють вирішальну роль у входженні рослин у стресовий стан, а 

цитокініни – у зворотному переході в нормальний режим. Механізм захисної 

дії цитокінінів відбувається, ймовірно, через вплив на мембрани і генетичний 

апарат рослинних клітин, викликаючи синтез специфічних білків, які 

необхідні клітинам для виживання у стресових умовах і повернення 

метаболізму до норми. 

11.3. Вода 

 

Як відомо, рослини активно реагують на зовнішні умови, серед яких – 

водозабезпечення. Воно є необхідною умовою для нормального росту і 

розвитку рослин. У житті всього живого вода відіграє багатогранну і 

надзвичайно важливу роль.  

За рівнем забезпечення водою рослини поділяють на чотири екологічні 

групи. 

 Гідрофіти – це рослини, які живуть безпосередньо у воді (водорості, 

лотоси, водяна лілія, ряска тощо). Воду поглинають усією поверхнею, 

коренів не мають, у них послаблена анатомічна і морфологічна 

диференціації. Надзвичайно чутливі до порушень водного балансу, 

навіть невелике збезводнення призводить до їхньої загибелі. 

 Гігрофіти – це рослини, які живуть біля води, на узбережжях водойм 

(верескові, папороті, чистотіл). Вони мають достатнє водопостачання, 

продихи у них майже постійно відкриті. 

 Мезофіти – це найбільша група рослин помірного клімату з середнім 

рівнем водозабезпечення. Це рослини наших лугів і лісів та головна маса 

культивованих людиною сільськогосподарських рослин. Листки 

мезофітів мають чітко виражену стовпчасту і губчасту паренхіми. 

Процес транспірації регульований продиховим (відкриття і закриття 

продихів) і позапродиховим механізмами. У мезофітів добре розвинена 

коренева система. Водночас чим більш мезофітна рослина, тим вона 
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гірше переносить посухи. Є широка амплітуда мезофітизації: від 

типових мезофітів (томати) до близьких до ксерофітів (сорго). 

 Ксерофіти – це рослини посушливих місць зростання (степи, пустелі, 

напівпустелі) з утрудненим водозабезпеченням. Вони добре 

пристосовані до перенесення посух і здатні долати як недостатнє 

водопостачання, пов’язане з низькою вологістю ґрунту і незначними 

опадами, так і підвищену температуру, зумовлену кліматом. Для 

ксерофітів характерні два типи анатомо-морфологічних пристосувань до 

дефіциту води: спрямовані на поліпшення водопостачання і спрямовані 

на зниження втрат води у разі транспірації. У представників першого 

типу пристосувань (наприклад, верблюжа колючка) розвивається 

потужна коренева система, яка проникає в ґрунт на глибину до 18 м, що 

дає змогу поглинати ґрунтову воду. Другий тип пристосувань 

пов’язаний з формуванням різних захисних структур для зниження 

транспірації (опушення, колючки, товста кутикула тощо).  

 Група ксерофітів дуже неоднорідна і тому ці рослини поділяють на:  

 склерофіти – жорстколисті рослини з колючками (степові злаки, 

ковила, тирса); 

 сукуленти – м’ясисті, соковиті рослини (агави, алое, кактуси). 

З огляду на величезну різноманітність рослин за рівнем 

водозабезпечення і його значення для їхнього росту, варто розглянути деякі 

приклади. Рослини посушливих районів успішно зносять спекотний сезон 

року, оскільки запасають воду у спеціальних тканинах і органах. Зокрема, 

огіркове дерево, пляшкове дерево або моринга мають м’ясистий і соковитий 

стовбур, який слугує резервуаром для води на весь посушливий період. 

Низка рослин запасають воду у підземних резервуарах, розміщених на 

коренях. Зокрема, кімнатна рослина хлорофітум має білі соковиті, видовжені 

як редька корені, які містять велику кількість води. Ця рослина походить з 

мису Доброї Надії, де росте як епіфіт на корі дерев. У період посухи, коли і в 
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повітрі, і в корі дерева-хазяїна мало вологи, хлорофітум переходить на 

самозабезпечення і живе з власних запасів.  

Сукуленти (агави, кактуси) запасають величезну кількість води в 

листках або стовбурах завдяки її зв’язуванню з цукрами, слизами, 

органічними кислотами. Деякі рослини здатні вловлювати атмосферну 

вологу. Наприклад, колючки кактусів у вітряну погоду нагромаджують 

електричні розряди, завдяки яким притягують з повітря краплі води і 

сприяють конденсації водяної пари. Рослини родини бромелієвих, часто з 

атрофованими коренями або без коренів, пристосовуються до використання 

вологи нічних і густих туманів. Орхідні, які живуть на гілках високих дерев 

вологих тропічних лісів, завдяки повітряним кореням (містять високочутливі 

до води гігроскопічні тканини), що звисають у просторі, здатні вловлювати 

вологу з повітря у вигляді дощової води, ранкової роси і навіть дрібних 

крапель туману (див. Рис. 46). У пошуках води своєрідно поводяться рослини 

виду селагінели (Південна Америка). Під час посухи вони згортають листки, 

закручують пагін і набувають шароподібної форми, витягують з ґрунту 

корінь і відриваються від субстрату. Гнані вітром, ці рослини шукають воду. 

Коли потрапляють на вологе місце, селагінели випускають корінь, 

закріплюються у ґрунті, вбирають вологу і набувають попереднього вигляду. 

Наведені приклади засвідчують різні механізми, притаманні рослинам 

для добування дорогоцінної води, без якої неможливий перебіг життєво 

важливих процесів, у тому числі й росту. Хороше водозабезпечення рослин є 

необхідною умовою їхнього росту. 

Відомо, що ріст рослинних клітин розтягуванням відбувається шляхом 

вакуолізації та осмотичного надходження в клітини води. Тому недостатнє 

забезпечення клітин водою затримує ріст. Є тісний зв’язок між вмістом води 

в клітинах і ритмом росту, між зрошенням і швидкістю видовження пагона. 

Виявлена також пряма кореляція між інтенсивністю росту та транспірацією. 

Зазначимо, що нестача води спричинює гальмування росту наземних 

органів рослини, яке настає раніше, ніж гальмування всіх фізіологічних 
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процесів. Це зумовлено тим, що за умов водного дефіциту розтягування 

клітин закінчується дуже швидко і починається їхнє диференціювання, коли 

клітини ще не досягли остаточного розміру. Унаслідок цього формується 

ксероморфна структура, яка є дрібноклітинною, має густе жилкування та 

більшу кількість продихів і провідних пучків на одиницю листкової поверхні. 

Така структура виникає за умов затрудненого надходження води в клітину 

(зокрема, на холодних, засолених ґрунтах, у разі нестачі азоту). 

Недостатня кількість води внаслідок низького рівня опадів або слабке 

накопичення води в ґрунті (ознаки посухи) та збільшення швидкості втрат 

води через випаровування, тобто підвищення інтенсивності транспірації, 

спричинює водний стрес. Це призводить до порушення процесів 

життєдіяльності рослинного організму, що візуально виявляється у 

гальмуванні росту, зокрема, пагонів і листків. Ріст коренів на початку посухи 

навіть пришвидшується (вони ніби “шукають” воду) і загальмовується лише 

за умов тривалої нестачі води в ґрунті. Корінь реагує на посуху низкою 

захисних пристосувань: окорковінням, суберенізацією екзодерми, 

пришвидшенням диференціювання клітин тощо. Загалом ріст коренів у 

глибину ґрунту визначена розподілом у ньому води і вмісту кисню.  

На водний стрес рослини реагують зниженням провідності мембран, 

іонного транспортування та фотосинтетичної активності. У замикаючих 

клітинах продихів різко збільшується вміст інгібітора росту фітогормону 

АБК, з них відтікає К+, і продихи закриваються. Це короткочасні реакції 

рослини на водний стрес, за якими починаються довготривалі реакції. До 

довготривалих реакцій належать збільшення синтезу специфічних стресових 

білків, проліну та бетаїну, зниження фотосинтетичної ферментативної 

активності, інгібування поділу клітин та загального росту всіх органів 

рослини, пришвидшення цвітіння в однорічних та інгібування – у 

багаторічних рослин, ініціація опадання квіток.  

Надлишок води в ґрунті, затоплення призводить до найшкідливішої 

ситуації – низького вмісту кисню. Корені рослин у разі нестачі кисню 
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маленькі, кореневих волосків нема або їх дуже мало, провідні й механічні 

тканини не розвинені, листки тоненькі, з недорозвиненими продихами. За 

умов гіпоксії корені приречені на перехід від аеробного дихання до 

анаеробного, що призводить до синтезу білків – анаеробних ферментів. Цим 

білкам властива підвищена гліколітична активність і внаслідок їхньої 

діяльності утворюються токсичні продукти, зокрема етанол. 

Зазначимо, що за умов затоплення кілька сантиметрів поверхневого 

шару ґрунту перебуває в анаеробних умовах, а коренева система рослин 

розвивається саме в цьому шарі. В рослині відбуваються анатомічні 

перебудови, зокрема, збільшується пористість органів, що сприяє аеробному 

диханню. Щодо цього цікаві мангрові рослини, які ростуть по берегах 

Австралії, о. Мадагаскар, Океанії, де відбуваються припливи і відпливи. Під 

час припливу рослини по самі крони занурені у воду, тому їх називають 

рослинами-амфібіями. Коли вода відступає від мангрових заростей, видно 

мулистий ґрунт, переплетений коренями. Через інтенсивний розклад 

органічних речовин повітря тут пахне гниллю і сірководнем, а мулистий 

ґрунт практично не має кисню. За цих умов мангри отримують кисень з 

повітря за допомогою дихальних коренів – пневматофорів, які ростуть не 

вниз, а вгору і виступають над водою на 10–15 см (див. рис. 68). 

Пневматофори є й у прісноводних болотних рослин. 

Незважаючи на те, що рослинам властива адаптація до затоплення, не 

всі вони можуть ефективно протистояти повеням. Часті повені, які 

виникають останнім часом у світі й у нашій країні, завдають великої шкоди 

сільськогосподарським угіддям і призводять до зниження врожаю. Тому 

вивчення молекулярних механізмів адаптації рослин до анаеробних умов, 

зумовлених надлишком води, актуальне й надалі. Водночас значними є 

збитки і від посух, частота появи яких в Україні зростає. Тому в перспективі 

важливе значення має з’ясування адаптивних механізмів водообміну, 

розкриття суті інтегральних процесів, які визначають рівень і спрямованість 

ключових ланок метаболізму та функціонування регуляторних систем за дії 
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посухи та високих температур на різних рівнях організації рослинного 

організму. Актуальний також пошук генів, які контролюють механізми 

формування стійкості рослин до водного стресу, та розробка ефективних 

способів її підвищення для створення прогресивної системи рослинництва в 

зонах лімітованого водозабезпечення. 

 

11.4. Кисень та вуглекислий газ 

 

Із розглянутим вище несприятливим чинником – надлишком води у 

ґрунті – тісно пов’язана аерація, як необхідна умова росту. Оскільки ріст є 

складним ланцюгом біохімічних і фізіологічних процесів, які відбуваються в 

клітинах з участю АТФ, утвореної в процесі дихання, то зрозуміле 

послаблення росту за нестачі кисню (до 5%) і цілковите його припинення у 

безкисневому середовищі. Водночас підвищена концентрація кисню також 

гальмує ріст. Зокрема, бульби картоплі не проростають, якщо вміст кисню у 

газовій суміші – 30%, а за 80% кисню гинуть через декілька днів. З’ясовано, 

що ріст коренів пшениці загальмується за концентрації кисню в повітрі як 

5%, так і 100%. Наголосимо, що оптимальною для росту коренів є 

концентрація кисню в ґрунтовому повітрі 10–12%, а критично мінімальна для 

збереження коренів живими – близько 3%. Корені в добре аерованому 

середовищі виростають довгими, з численними кореневими волосками і 

мають світле забарвлення. А в разі нестачі кисню корені буріють і 

утворюють дуже мало кореневих волосків або їх зовсім втрачають; вони 

вкорочуються і потовщуються. 

Кисень необхідний рослинам від початку проростання насіння, що 

пов’язано з інтенсивним диханням. Лише насіння деяких рослин може 

проростати під водою. Зокрема, рис, який використовує в цьому випадку 

кисень, розчинений у воді. Без кисню в рису не утворюються корені, а 

виростає тільки етіольований пагін. Зазначимо, що в умовах заливної 

культури рису шар води не перевищує 10–15 см, тому верхня частина 
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рослини перебуває у повітрі. Це важливо і на початкових етапах росту, 

тому товщину шару води підбирають так, щоб верхівки проростків 

піднімались над водою. Отже, рис також потребує кисню, хоча в меншій 

кількості, ніж інші рослини. Корені рису та інших водних рослин 

забезпечує киснем спеціальна тканина – аеренхіма. Вміст кисню у 

повітроносних порожнинах у болотних рослин досягає 15%. 

До небагатьох чинників, виникнення і ступінь впливу яких на 

рослини визначений не лише умовами зовнішнього середовища, а й 

життєдіяльністю самих рослин, належить гіпоксія (дефіцит кисню). 

Залежно від глибини та тривалості впливу кисневий дефіцит накладає 

певний відбиток на функціональний стан і життєдіяльність усього 

рослинного організму. І, як наслідок, відбувається сповільнення росту і 

розвитку, зниження продуктивності, часткова чи навіть повна загибель 

рослин. 

Нестача кисню впливає, перш за все, на дихання, а саме – на рівні 

електронного транспортування. Брак достатньої кількості молекулярного 

кисню – головного акцептора електронів – призводить до насичення окисно-

відновних ланцюгів, накопичення НАДФН і зменшення генерації АТФ. 

Виявлено, що у рослин за умов гіпоксії в мітохондріях функціонує 

альтернативний шлях дихання, відомий як ціанідрезистентний, за участю 

альтернативної оксидази. У цьому разі виявлено посилення синтезу 

стресових білків з родин білків теплового шоку БТШ 70, БТШ 90 та роду 

низькомолекулярних БТШ. Залучення захисних механізмів (утворення 

стресових білків для захисту від гіпоксії), перебіг адаптованого до 

несприятливих умов альтернативного дихання можна розглядати як елемент 

надійності біологічної системи, що дає змогу виживати рослинам за умов 

тимчасового кисневого дефіциту. 

Крім кисню, важливою газовою складовою повітря атмосфери є 

вуглекислий газ. Його низький вміст (0,03%) може дещо збільшуватись уночі 

за рахунок дихання рослин і, особливо, ґрунту або знижуватись у денні 
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години внаслідок фотосинтезу в загущених посівах, лісах тощо. Наприклад, 

над полем кукурудзи вміст вуглекислого газу може знижуватись утричі – до 

0,01%. Це відбувається незважаючи на те, що запаси СО2 поповнюються 

завдяки циркуляції атмосферного повітря і виділення його під час дихання. 

Тому в природних умовах вуглекислий газ є лімітувальним фактором 

фотосинтезу, а підвищення концентрації СО2 в повітрі сприяє зростанню 

інтенсивності фотосинтезу, тобто і росту. Водночас високі концентрації СО2 

(у десять і більше разів) витримують не всі рослини, оскільки в них 

призупиняється ріст, загальмовуються інші фізіологічні процеси і настає стан 

анабіозу. Особливо чутливі томати, які після двох тижнів перебування в 

атмосфері, вміст СО2 у якій становить 0,3%, хворіють і вкриваються 

некротичними плямами, а ще вищі концентрації СО2 діють на рослини як 

наркотик. 

Академік А.Л. Курсанова (1986) довів, що корені можуть поглинати 

СО2 з ґрунтового повітря (так звана темнова фіксація СО2). У коренях 

відбувається карбоксилювання органічних кислот (наприклад, 

фосфоенолпіруват (ФЕП)), які переміщаються в листки, карбоксилюються, а 

вивільнений СО2 бере участь у фотосинтезі. Важлива роль вуглекислого газу 

– регулювання рухів продихів, зокрема, їхнє відкривання зі зниженням 

концентрації СО2. 

Виявлено, що надлишок СО2 в повітрі призводить до збільшення 

розтягування клітинних оболонок і короткочасного (протягом декількох 

годин) підвищення росту тканин (ефект “кислого росту”). З’ясовано, що 

вплив СО2 на ріст зумовлений здатністю знижувати рН клітинних оболонок, 

що й зумовлює індукцію росту клітин. Саме з ефектом “кислого росту” поряд 

із затіненням пов’язане надмірне видовження нижніх міжвузлів злаків у 

загущених посівах, що спричинює їхнє вилягання. 

Отже, наведені вище дані засвідчують, що газовий склад атмосферного 

повітря, зокрема, вміст у ньому кисню і вуглекислого газу, суттєво впливає 

на ріст рослин. 
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11.5. Мінеральне живлення 

 

Мінеральне живлення має величезний вплив на такий інтегральний 

показник перебігу фізіологічних процесів у рослинному організмі, як ріст 

оскільки воно забезпечує поглинання та засвоєння з навколишнього 

середовища хімічних елементів, необхідних для життєдіяльності рослин.  

Залежно від вмісту в тканинах рослин мінеральні елементи поділяють 

на три групи:  

 макроелементи – це хімічні елементи, вміст яких у рослині 

коливається від десятків відсотків до сотих часток відсотка. Крім 

органогенних (С, Н, О, N), до них належать калій, кальцій, магній, 

фосфор, силіцій та сірка; 

 мікроелементи – це елементи, вміст яких у рослині становить від 

сотих до стотисячних часток відсотка. Це бор, мідь, цинк, манган, 

молібден, кобальт, хром та ін. Залізо міститься на межі між макро- та 

мікроелементами; 

 ультрамікроелементи – це елементи, вміст яких у рослині становить 

мільйонні і менші частки відсотка. Це срібло, золото, кадмій, радій, 

цезій та ін. 

Елементи мінерального живлення виконують у рослині двояку роль – 

субстратну (або структурну) та регуляторну (або каталітичну). Субстратна 

роль елементів полягає в тому, що вони містяться в складі органічних сполук, 

які є будівельним матеріалом клітин та їхніх органел. Як складова частина 

мембран, ферментів, електронотранспортувальних ланцюгів фотосинтезу і 

дихання, апарату синтезу білка, елементи мінерального живлення регулюють 

швидкість головних функцій рослинного організму, зокрема його росту. 

Тому для нормального росту необхідне збалансоване забезпечення рослин 

усіма мінеральними елементами і, передусім, азотом. 

Азот (нітроген) міститься в складі всіх амінокислот, а отже, і всіх 

білків, які становлять значну частину протопласту і є компонентами всіх 
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мембран. Крім того, азот містять нуклеїнові кислоти, АТФ, АДФ, АМФ, 

хлорофіл, фітогормони та ін. Регуляторна роль азоту зумовлена перш за все 

тим, що всі ферменти є білками, тому забезпечення рослин цим елементом 

впливає на швидкість клітинних реакцій, і відповідно, і на швидкість 

фізіологічних процесів. 

Добре забезпечення азотом сприяє ліпшому росту наземної частини 

рослини, однак ріст кореневої системи в цьому разі дещо сповільнюється. 

Водночас ліпший розвиток вегетативних органів рослин (листки, пагони), 

супроводжується гальмуванням розвитку органів генеративного 

розмноження. Тобто добре забезпечені азотом рослини утворюють велику 

вегетативну масу і можуть не зацвітати. У зернових з огляду на це 

співвідношення зерно/солома буває тим нижче, чим ліпше рослина 

забезпечена азотом. Крім того, на тлі високого вмісту азоту в зернових 

посилюється вилягання, простежується також зниження якості 

сільськогосподарської продукції, у ній реєструють більше нітратів, 

шкідливих для здоров’я людини.  

Нестача азоту різко гальмує ріст пагонів і призводить до зменшення 

фотосинтетичної поверхні, а ріст коренів у цьому разі спочатку посилюється, 

проте затримується їхнє галуження. Дефіцит азоту спричинює гальмування 

росту клітин, а це призводить до формування дрібних листків з більшою 

кількістю продихів і провідних пучків на одиницю листкової поверхні, що є 

ознакою їхньої ксероморфної структури. У цьому випадку зростає 

інтенсивність транспірації, оскільки в клітинах зменшується кількість білків, 

які утримують воду. Також нестача азоту призводить до добре помітного 

хлорозу листків, який пов’язаний зі зниженням вмісту хлорофілу, що, 

відповідно, знижує інтенсивність фотосинтезу та відтікання сахарози з 

листків у інші органи. За таких умов синтезуються антоціани, і листки 

червоніють. Отже, регулюючи кількість азоту, що надходить у рослину, 

можна керувати ростом і розвитком, змінювати інтенсивність фотосинтезу і 

транспірації та впливати на анатомію і морфологію рослини. 
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Фосфор – другий за важливістю після азоту елемент мінерального 

живлення рослин. Він часто є лімітувальним фактором функціонування 

екосистем поряд з азотом і калієм. Фосфор – структурний компонент 

нуклеїнових кислот, фосфоритів, фітину, фосфорних ефірів, 

фосфорильованих сахаридів. Зокрема, різні сполуки, які містять фосфор, є 

акцепторами СО2 у темнових реакціях фотосинтезу (ФЕП, рибулозо-1,5-

дифосфат (РДФ)), проміжними продуктами пентозофосфатного шляху 

дихання і гліколізу. Багаті на енергію фосфорні сполуки (АТФ, 

гуанозинтрифосфат (ГТФ) та ін.) відіграють важливу роль в енергетичному 

обміні клітини. Регуляторна роль фосфору пов’язана з тим, що такі сполуки, 

як нікотинамідаденіндинуклеотидфосфат відновлений (НАДФН), ацетил-

кофермент (КоА) та інші, відіграють провідну роль у загальному метаболізмі. 

Унікальна властивість фосфору – здатність до фосфорилювання і 

дефосфорилювання клітинних білків за допомогою протеїнкіназ і 

фосфорилаз. Відомо, що приєднання фосфору до молекул білка зумовлює 

зміни їхньої форми, а отже, і ферментативних, рецепторних та регуляторних 

властивостей. Фосфорилювання білків регулює експресію генома, синтез 

РНК, білка, багатьох органічних кислот, поділ і диференціювання клітин. Ці 

процеси є важливими для формування внутрішньоклітинної сигналізації в 

усіх живих організмах. 

Простежується тісний взаємозв’язок сполук фосфору з процесами 

росту, про що свідчить той факт, що фосфор завжди концентрується у 

тканинах, які ростуть, насамперед у кінчиках кореня та пагонів. Виявлено два 

періоди активного використання фосфору рослиною. Перший – початок 

проростання насіння, коли фосфор відіграє важливу роль у процесах 

перетворення речовин та енергії, взаємозв’язок яких визначає напрямленість 

та інтенсивність ростових процесів, що впливає на загальний розвиток і 

продуктивність рослин. Другий період пов’язаний із достиганням насіння, 

коли фосфор відкладається у запас. головними запасними формами фосфору 

у рослин є фітинова кислота та фітин (кальцій-магнієва сіль інозитфосфорної 
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кислоти), які швидко розпадаються під час проростання насіння за 

допомогою фітази. 

На відміну від азоту, який сприяє пишному вегетативному росту, 

фосфор прискорює розвиток рослин, їхній перехід у генеративний стан. 

Водночас нестача фосфору затримує ріст наземних органів та формування 

плодів, що пов’язано з порушенням процесів фотосинтезу і дихання. Дефіцит 

фосфору спричинює утворення дрібних, вузьких листків зеленкувато-сірого 

забарвлення, часто з червонуватою пігментацією внаслідок посилення 

синтезу антоціану. Як і в разі нестачі азоту, корені спочатку ростуть у 

довжину швидше, але пізніше їхній ріст уповільнюється і вони буріють. 

Унаслідок гальмування циклу Кребса і гліколізу в клітинах коренів 

утворюється менше АТФ і кетокислот, які є акцепторами аміаку, що 

зумовлює зменшення поглинання азоту. 

Отже, простежено тісний взаємозв’язок між азотним і фосфорним 

живленням рослин і в разі дефіциту фосфору різко зменшується поглинання 

азоту. А це призводить до послаблення синтезу амінокислот і білків, що 

гальмує ріст. Зменшення кількості кетокислот гальмує також і темнову 

фіксацію СО2 коренями, оскільки кетокислоти є акцепторами СО2. 

Змінюється активність ферментів дихального метаболізму, активніше 

працюють альтернативні шляхи окиснення (зокрема аскорбатоксидаза, 

оксидаза гліколієвої кислоти) та активуються процеси розпаду 

фосфорорганічних сполук і поліцукрів. Наведене вище свідчить, що нестача 

фосфору впливає практично на всі процеси життєдіяльності рослин. 

Сірка (сульфур) – також один з найважливіших макроелементів, 

оскільки є в складі амінокислот метіоніну, цистину та цистеїну, які містяться  

в рослинах у складі білків і у вільному стані. Тому якщо нема сірковмісних 

амінокислот, то не може відбуватися синтез багатьох білків. Зокрема, 

метіонін належить до десяти незамінних амінокислот і має унікальні 

властивості – міститься в складі активних центрів багатьох ферментів. 

Важлива функція сірки у білках і поліпептидах – участь SН-груп в утворенні 
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ковалентних, водневих меркаптидних зв’язків, які формують третинну 

структуру білка. Дисульфідні S-S-містки забезпечують зв’язки між окремими 

ланцюгами поліпептидів, стабілізуючи їхню структуру. 

Також сірка в складі важливих біологічних сполук – ацетил-

коферменту А (коА) та вітамінів (ліпоєвої кислоти, біотину, тіаміну), які 

беруть участь в ензиматичних реакціях клітин. Вона міститься в складі 

трипептиду глутатіону, який є транспортною формою сірки до місць синтезу 

білків і сигнальною молекулою, що координує процеси поглинання іонів 

SО4
2- кореневою системою та його асиміляцію в наземні органи рослини. 

Глутатіон має важливе значення в окисно-відновних процесах завдяки 

здатності до перетворень сульфгідрильної форми (SН-) у дисульфідну (-S-S-). 

Відома його дія і в альтернативних шляхах дихання, коли за участі 

поліфенолоксидази відбувається передавання електронів і протонів на 

кисень. Саме завдяки такому важливому значенню сірка посідає третє місце у 

живленні рослин після азоту та фосфору. Підвищену потребу в сірці мають 

овочеві культури, бобові й багаторічні трави. 

Нестача сірки виявляється насамперед у загальному здрібненні рослини 

внаслідок гальмування синтезу сірковмісних амінокислот і білків, зниженні 

фотосинтезу і швидкості росту, особливо, наземної частини. У критичних 

випадках порушується формування хлоропластів та відбувається їхній 

розпад. Листки набувають жовтуватого забарвлення, що нагадує ознаки 

азотного голодування. Однак, на відміну від випадку нестачі азоту, ці ознаки 

з’являються спочатку у молодих листках. Це свідчить про те, що відтік сірки 

зі старіших листків не може бути компенсований недостатнім забезпеченням 

рослин цим елементом через корені. 

Калій є мобільним, осмотично активним елементом, сприяє гідратації 

протоплазми, знижує її в’язкість та підвищує обводненість. Він не входить до 

складу жодної органічної речовини, 70% його перебуває у вільній формі, а 

решта 30% адсорбується на поверхні білкових молекул, утворюючи з ними 

нестійкі сполуки. Калій, змінюючи конформацію білкових молекул, активує 
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понад 60 ферментативних систем, але не міситься в них як структурний 

компонент, тобто він виконує в клітині лише регуляторну функцію. 

Найбільше калію в меристемі, молодих пагонах, листках, бруньках, де 

відбуваються інтенсивні ростові процеси і синтезуються білки (до 50% від 

загального вмісту попелу). Максимальний вміст калію в рослині зафіксовано 

в момент цвітіння, а мінімальний – у листках перед листопадом,  що 

засвідчує його здатність до реутилізації – повторного використання – тобто 

міграцію калію з органів рослинного організму, які старіють, до ювенільних. 

Оптимальний вміст калію забезпечує в клітині баланс процесів синтезу та 

гідролізу. Саме іони калію створюють іонну асиметрію і різницю 

електричних потенціалів між клітиною та середовищем, тобто мембранний 

потенціал. Вміст калію  в клітині може слугувати кількісною мірою її 

активності. 

Регуляторна роль калію у фотосинтезі яскраво виявляється в роботі 

продихового апарату. З’ясовано, що головний механізм продихових рухів – 

функціонування калієвих іонних помп, які змінюють тургор замикаючих 

клітин. Вміст калію у замикаючих клітинах, коли продихи відкриті, є 

високим, а коли закриті – низьким. Тому нестача калію різко гальмує 

фотосинтез, оскільки закриваються продихи і зростає опір дифузії СО2 в 

рослину. Одночасно уповільнюється й відтікання сахарози з листків. 

За умов дефіциту калію в рослин різко знижується вміст макроергічних 

сполук, пригнічується синтез сахарози та її транспортування по флоемі, 

уповільнюється синтез білка. Це призводить до гальмування росту пагонів і 

нагромадження аміачного азоту в листках, що може бути причиною 

аміачного отруєння. Листки в цьому випадку жовтіють, пізніше стають 

червоно-бурими з іржавими плямами. У картоплі листки буріють і засихають. 

Виявлено, що нормальне забезпечення калієм особливо важливе для 

молодих органів і тканин, які активно ростуть. Тому за нестачі калію 

знижується функціонування камбію, порушується розвиток судинних тканин, 

загальмовуються процеси поділу і розтягування клітин. У результаті 
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вкорочуються міжвузля й утворюються розеткові форми рослин. Дефіцит 

калію призводить до зниження ефекту домінування апікальних бруньок. 

Верхівкові та верхівково-бічні бруньки не розвиваються і відмирають, 

натомість активується ріст бічних пагонів і рослина набуває форми куща. У 

цілому нестача калію в рослин призводить до розвитку вкорочених стебел, 

тобто карликовості. 

Кальцій у рослинному організмі виконує різноманітні функції. Він 

разом з пектиновими речовинами формує і стабілізує структуру серединної 

пластинки клітинної оболонки. Це обмінний фонд кальцію. Він зв’язується з 

пектинами, утворюючи нерозчинні солі пектатів кальцію, що приводить до 

затвердіння клітинної стінки. Кальцій, на відміну від калію, ущільнює 

протопласт, підвищуючи в’язкість цитоплазми, що уповільнює перебіг 

різноманітних фізіологічних процесів і підвищує стійкість клітин до 

несприятливих чинників. Як звичайно, кальцій нагромаджується у старих 

органах і тканинах, що пов’язано з його транспортуванням по ксилемі та 

затрудненою реутилізацією.  

Іони кальцію впливають на різні види внутрішньоклітинної активності 

через їхній зв’язок зі специфічним білком кальмодуліном. Як кальцієвий 

внутрішньоклітинний рецептор, він регулює в клітині більшість Са2+-

залежних процесів – активність протеїнкіназ, транспортувальних Са2+-

АТФаз, концентрацію внутрішньоклітинного кальцію, участь у секреторних 

процесах. Отже, кальцій має важливе значення, як вторинний месенджер, у 

процесах передавання клітинної сигналізації до генома, що зумовлює 

активацію низки ферментів. 

Кальцій є компонентом хлоропластів, мітохондрій, рибосом, ядра. 

Градієнт концентрації Са2+ між цитоплазмою і різними органелами 

формується внаслідок функціонування кальцієвих каналів Са2+-АТФаз і 

Са2+/Н+-обміну. В цитозолі (розчинній частині цитоплазми) концентрація 

Са2+ дуже низька (10-7–10-6 моль/л). 
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З’ясовано, що під впливом достатнього забезпечення кальцієм у рослин 

відбувається ліпше транспортування вуглеводів і азотистих речовин, 

поліпшується синтез хлорофілів та ліпше ростуть корені. Кальцій усуває 

також токсичну дію низки мікроелементів (міді, цинку та заліза). 

Нестача кальцію призводить до порушень структури хромосом і 

мітотичного циклу, внаслідок чого пошкоджуються меристеми. У клітин, які 

діляться, не утворюються нові клітинні оболонки, що спричинює виникнення 

багатоядерних клітин. Від дефіциту кальцію в ґрунті потерпають, перш за 

все, корені. Припиняється утворення бічних коренів і кореневих волосків та 

загалом уповільнюється ріст коренів. Набрякають пектинові речовини, що 

зумолює ослизнення клітинних стінок і руйнування клітин. І, як наслідок, – 

корені, листки, окремі ділянки стебла загнивають і відмирають. Характерне 

скручування листків по краях, які спочатку біліють, потім чорніють. На 

плодах з’являються  також некротичні ділянки, ушкоджуються і верхівкові 

бруньки. 

Отже, дефіцит кальцію призводить до порушень фізіологічних 

процесів, зокрема, послаблює роботу кореня – нижнього двигуна водної течії 

у рослині, знижується інтенсивність транспірації і фотосинтезу, порушується 

синхронізація у рухах продихів, і, як наслідок, послаблюється ріст рослин та 

їхня стійкість до несприятливих чинників. 

Магній теж налнжить до важливих макроелементів і є необхідним для 

всіх зелених рослин. Він міститься в клітині у вигляді вільних або 

адсорбованих іонів та в хелатній формі. Магній є конституційним елементом, 

що входить до складу всіх зелених пігментів – хлорофілів, на що йде 10–15% 

усього магнію, який міститься в рослинах. Він підтримує структуру мембран, 

з’єднуючи іони кальцію, негативно заряджені білкові молекули з 

мембранними ліпідами, а також структуру рибосом, зв’язуючи РНК і білок. 

Відомо, що мала і велика субодиниці рибосом з’єднані разом лише за 

наявності магнію, тому синтез білка без цього елемента не відбувається.  
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Важлива регуляторна роль магнію полягає в активації численних 

ферментів (ацетил-КоА-синтетаза, глутаматсинтетаза, карбоксилаза 

рибулозо-1,5-дифосфатаза, ДНК- і РНК-полімерази, АТФази тощо), які 

забезпечують білковий і вуглеводний обміни, процеси дихання і 

фотосинтезу, синтез нуклеїнових кислот. У цьому разі виявляється 

особливість дії магнію – зв’язування ферменту з субстратом за типом 

хелатного зв’язку. Виявлено, що магній здатний посилювати синтетичні 

процеси, пов’язані з утворенням ефірних олій, каучуку, вітамінів А і С. 

Уважають, що він утворює комплексну сполуку з аскорбіновою кислотою, а 

це й затримує її окиснення. 

За умов дефіциту магнію в рослинах погіршується ріст і продукційний 

процес, що пов’язано, зокрема, зі зменшенням вмісту фосфору в них навіть у 

разі достатнього забезпечення їх фосфатами. Унаслідок цього не 

утворюються надзвичайно важливі фосфорорганічні сполуки. Нестача 

магнію знижує перетворення моноцукрів у поліцукри (крохмаль), у цьому 

випадку слабко функціонує апарат синтезу білка, рибосоми дисоціюють на 

субодиниці. Це призводить до збільшення у два–чотири рази кількості 

вільних амінокислот та нагромадження моноцукрів. Порушується 

формування хлоропластів, грани злипаються, а ламели строми (фрети) 

розриваються, не утворюючи єдиної мембранної структури. За таких умов 

посилюються окиснювальні процеси в рослинах. 

Зовнішня ознака дефіциту магнію – хлороз, що отримав назву 

мармуроподібного. Жилки листків залишаються зеленими, а на пластинці 

з’являються світло-зелені, пізніше жовті й білі смуги, що є ознакою 

руйнування хлорофілів і каротиноїдів. Спочатку такі ознаки з’являються на 

старих листках, а потім поширюються й на молоді. Магній особливо 

важливий для рослин, які ростуть на кислих ґрунтах, він постійно перебуває 

в складній взаємодії з описаними вище елементами мінерального живлення 

(фосфором, азотом, калієм і кальцієм). 
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Мікроелементи – це група незамінних мінеральних елементів, які 

виконують у рослинному організмі як структурну, так і регуляторну 

функцію. Вони відрізняються тим, що необхідні для зелених рослин у дуже 

малих кількостях і спільною для них є головна фізіологічна функція – 

входження до складу активних центрів ферментів, що і забезпечє їхню 

роботу. Всі мікроелементи об’єднує властивість утворювати комплекси з 

різними органічними сполуками, у яких різко зростає активність. Наприклад, 

залізо у комплексі з чотирма пірольними кільцями у 1000 разів, а в складі 

каталази – у десятки мільйонів активніше, ніж у вільному стані. Крім 

ферментних комплексів, мікроелементи є в складі білкових і небілкових 

неферментних сполук, проте вони виявляють каталітичну дію. Сьогодні 

виявлено комплекси мікроелементів з нуклеїновими кислотами, які 

стабілізують їхню структуру. 

Також мікроелементи беруть участь в окисно-відновних процесах 

дихання, фотосинтезу, азотному та вуглеводному обмінах. Зокрема, залізо 

(ферум) – надзвичайно важливий елемент, оскільки входить до складу 

цитохромів, пероксидази, каталази (містять залізо у простетичній групі у 

вигляді гема, циклічної структури з чотирьох пірольних кілець) та низки 

ферментів, які містять його у негеміновій формі (флавінові ферменти, 

червоний білок фередоксин). Відомо, що цитохромна система є необхідним 

компонентом дихального і фотосинтетичного електронтранспортувальних 

ланцюгів, тому в разі дефіциту заліза загальмовуються обидва процеси. 

Залізо потрібне і для синтезу хлорофілів, тому у випадку його нестачі 

знебарвлюються листки в рослин, розвивається хлороз. 

Такі мікроелементи, як манган, молібден, цинк, кобальт також є в 

складі ферментів або їхніх кофакторів. Зокрема, манган входить до складу 

ферменту гідроксиламіноредуктази і впливає на хід білкового обміну та 

активує дві дегідрогенази циклу Кребса (малат- та ізоцитратдегідрогенази) й 

інвертазу, а тому є учасником вуглеводного обміну. З’ясовано, що в разі 

оптимального забезпечення манганом у цукрового буряка зростає 
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цукристість коренеплодів, а в плодових і овочевих культур – синтез вітаміну 

С. 

Манган важливий для процесів росту клітин як кофактор РНК-

полімерази, що відповідає за синтез мРНК у ядрі, та як кофактор 

ауксиноксидази – ферментативного комплексу, що розкладає індолілоцтову 

кислоту. Це має значення для гормонального регулювання росту рослин. 

Манган як сильний окисник бере участь у процесі фотолізу води, що 

відбувається у фотосистемі ІІ (ФС ІІ). Він також регулює стан заліза в 

рослині та ґрунті: у разі його нестачі залізо переходить в активну захисну 

форму, але токсичну для рослин, а за надлишку – в неактивну, окисну форму. 

У тканинах рослин є динамічна рівновага між залізом і манганом, і 

оптимальний ріст (наприклад, цукрової тростини) відбувається, коли 

співвідношення цих елементів менше від одиниці. Чутливі до нестачі 

мангану коренеплоди, картопля, злакові. 

У разі дефіциту мангану уповільнюється ріст, розвивається хлороз і 

з’являються некротичні плями. Внесення в ґрунт манганових добрив 

поліпшує використання рослинами аміачних, нітратних та інших добрив. 

Молібден відіграє важливу роль в азотному обміні. Він входить 

міститься в складі ферменту нітратредуктази, що відновлює нітрати, та є 

компонентом активного центру нітрогенази, яка відповідає за перетворення 

атмосферного азоту в азотфіксувальних бульбочкових бактеріях. Однак 

функції молібдену не обмежені лише його участю у первинних процесах 

редукції нітратів і біологічної азотфіксації. Зокрема, доцент кафедри 

фізіології рослин Львівського університету Л.О. Люкова (1975) з’ясувала 

вплив молібдену на завершальну ланку азотного метаболізму – синтез білка. 

За допомогою міченого 14С-лейцину в рослин виявлено гальмування синтезу 

білка в разі дефіциту молібдену, зміни нуклеїнового обміну та різке 

зниження вмісту вітаміну С. 

Нестача молібдену призводить до нагромадження в тканинах великої 

кількості нітратів, у цьому випадку не розвиваються бульбочки на коренях 



 243 

бобових, загальмовується ріст рослин, деформуються листкові пластинки та 

відбувається здрібнення листків, забарвлення яких стає блідо-зеленим. 

Найбільшу потребу в молібдені мають бобові рослини, у яких за умов 

внесення молібденових добрив урожай збільшується на 30–50%, а вміст білка 

– на 5–10%, зростає також вміст хлорофілу та вітаміну С. 

Мідь (купрум) має специфічне значення для рослин, її неможливо 

замінити іншим елементом. Вона виявлена в різних білках, ключових 

ферментах метаболічних циклів, є в складі компонентів 

електронтранспортувального ланцюга хлоропластів і мітохондрій. Понад 

70% міді, яка є в листках, міститься в хлоропластах у вигляді пластоціаніну – 

голубого білка, який забезпечує перенесення електронів між ФС-1 і ФС-2. 

Мідь є в складі білків, які каталізують окиснення аскорбінової кислоти, 

дифенолів і гідроксилювання монофенолів – аскорбатоксидази, 

поліфенолоксидази, ортодифенолоксидази, тирозинази. Найпоширеніший 

фермент – поліфенолоксидаза, яка знайдена у хлоропластах, мітохондріях та 

пероксисомах. Цей фермент бере участь в окисненні поліфенолів (зокрема, в 

альтернативному шляху дихання), дубильних речовин та в біосинтезі 

вторинних метаболітів (зокрема, лігніну). Крім того, мідь активує 

нітратредуктазу і протеази та низку ферментів, які беруть участь у фіксації 

азоту атмосфери. Це свідчить про її роль в азотному і білковому обміні. 

Виявлена позитивна дія міді на стійкість рослин до вилягання, що 

пов’язують з її впливом на вміст фенольних інгібіторів, зниження вмісту 

яких призводить до витягування стебел, що й зумовлює їх вилягання. Мідь 

підвищує також стійкість до посухи, морозу та грибкових захворювань. 

Найбільшу потребу в міді мають пшениця, кукурудза, цукровий буряк, льон, 

соняшник, томати.  

Нестача міді спричинює затримку росту і цвітіння, уповільнення 

фенофаз, втрату тургору (в’янення), рослини висихають без видимих ознак 

хлорозу. У злаків за умов гострого дефіциту міді хворіють кінчики листків і 

не розвивається колос, у плодових з’являється суховершинність. Зазначимо, 
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що мідь необхідна для синтезу етилену, а поліфенолоксидаза здатна 

інактивувати ауксин, що дає підстави припустити її участь у становленні 

певного балансу важливих для ростового процесу фітогормонів. 

Цинк важливий насамперед як компонент ферменту карбоангідрази, 

що каталізує виділення вуглекислого газу з вугільної кислоти з наступним 

використанням його в процесах темнової фази фотосинтезу. Він активує 

низку ферментів гліколізу: гексокіназу, енолазу, альдолазу, 

тріозофосфатдегідрогеназу. Цинк необхідний для утворення амінокислоти 

триптофану. Саме з цим пов’язаний його вплив на синтез білків, а також 

фітогормону ауксину (ІОК), попередником якого є триптофан. Активність 

триптофансинтетази залежить від цинку. З’ясовано, що підживлення рослин 

цинком сприяє підвищенню в них вмісту ауксинів та активує ріст. Дефіцит 

цинку впливає на діяльність меристем, гальмуючи поділ клітин та їхнє 

розтягування, що призводить до формування кволих рослин зі слабко 

розвиненим апікальним домінуванням. Характерна ознака нестачі цинку – 

зменшення довжини пагонів, на яких виростають дрібні листки, скупчені в 

розетку (“розеткова хвороба”). На листках розвивається міжжилковий 

хлороз, згодом з’являються некрози пурпурового кольору (внаслідок синтезу 

антоціанів). Дуже чутливі до нестачі цинку плодові дерева, зокрема, 

цитрусові. 

Зазначимо, що дефіцит цинку призводить до порушення фосфорного 

обміну: фосфор нагромаджується у кореневій системі, порушується його 

транспортування у наземну частину, знижується перетворення в органічні 

форми (зокрема, нуклеотиди, фосфоліпіди, нуклеїнові кислоти). У цьому разі 

в рослинах нагромаджуються редукуючі (відновлюючі) цукри, знижується 

вміст сахарози і крохмалю, збільшується кількість органічних кислот і 

небілкових азотистих сполук (аміди і амінокислоти), що порушує синтез 

білка. Внесення цинку ліквідує описані порушення і підвищує стійкість 

рослин до несприятливих чинників.  
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Бор, на відміну від інших мікроелементів, не входить до складу 

ферментів, але впливає на швидкість ферментативних реакцій, активуючи 

або гальмуючи не самі ферменти, а субстрати, на які вони впливають. Він 

може утворювати комплексні сполуки з простими цукрами, поліцукрами, 

фенолами, кетокислотами тощо, які мають підвищену реакційну активність. 

Бор посилює ріст пилкових трубок, проростання пилку та збільшує кількість 

квіток і плодів. 

Найтиповіший симптом нестачі бору – відмирання точок росту. У 

цьому разі припиняється ріст пагонів і коренів унаслідок нагромадження 

фенольних сполук, клітини погано диференціюються, порушується розвиток 

провідної системи, листки стають тонкими, крихкими. У ситоподібних 

трубках коагулює цитоплазма, тому відтікання цукрів по флоемі 

загальмовується, і вони залишаються у листках. Викривлюються судини, що 

порушує транспортування води і мінеральних солей до точок росту. Нестача 

вуглеводів, води і мінеральних елементів спричинює відмирання точок росту 

пагонів і коренів. У цукрового буряка, зокрема, розвивається захворювання 

серцевинна гниль. Вважають, що однією з причин пригнічення росту рослин 

за дефіциту бору є зміна метаболізму і накопичення в них токсичного 

фенолу. 

Отже, елементи мінерального живлення в рослині виконують 

специфічні та неспецифічні функції. Наприклад, усі іони, що регулюють 

водний баланс (калій, магній, кальцій), є взаємозамінними, тому в процесах 

регулювання осмотичного тиску вони виконують неспецифічну функцію. 

Водночас багато мінеральних елементів є незамінною частиною біологічних 

молекул або компонентами ферментних систем – і це вже надто специфічна 

функція. Не всі рослини однаково потребують певні елементи. Зокрема, 

кальцій більше потрібний вищим рослинам, ніж нижчим, а бор найменше 

потребують злаки. Деякі мікроелементи, виявлені в рослинах, можуть бути 

інертними (барій) або навіть шкідливими (алюміній), а в надлишкових 

кількостях (манган, залізо, мідь) стають токсичними. 
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Інколи наявність одного іона пригнічує надходження іншого, тобто 

виявляється так званий антагонізм іонів. Наприклад, надлишок іонів 

мангану гальмує поглинання заліза, а бор пришвидшує надходження катіонів 

і знижує поглинання аніонів. Однією з причин антагонізму іонів може бути 

їхній вплив на колоїдно-хімічні властивості цитоплазми, зокрема, на 

гідратацію білків. Відомо, що двовалентні катіони (Са2+, Mg2+) дегідратують 

колоїди сильніше, ніж одновалентні (Na+, К+). Антагонізм іонів зумовлений 

також їхньою конкуренцією за активні центри ферментів. Водночас вплив 

одного іона інколи посилює дію іншого. Це явище називають синергізмом 

іонів. Прикладом синергізму є вплив фосфору на посилення позитивної дії 

молібдену.  

Отже, підвищення ефективності мінерального живлення пов’язане із 

забезпеченням оптимального співвідношення в ґрунті макро- і 

мікроелементів, які мають важливе фізіологічне значення і без них рослини 

не здатні нормально здійснювати свій життєвий цикл, і, передусім, рости. 

 

11.6. Важкі метали 

 

Останнім часом особливо небезпечними забруднювачами  довкілля є 

іони важких металів. Антропогенне надходження в біосферу деяких солей 

важких металів у п’ять–десять разів перевищує їхнє природне надходження 

внаслідок звітрювання гірських порід і винесення ріками. Майже 25% всього 

видобутого свинцю потрапляє у навколишнє середовище з вихлопними 

газами автомобілів, що у дев’ять разів більше, ніж входить у біологічний 

кругообіг упродовж року (Алексєєв, 1987; Ильин, 1991).  

Глобальні зміни в довкіллі призводять до утворення трансформованого 

середовища, у якому відбуваються зміни в організації внутрішніх процесів 

життєдіяльності рослин. Зростання антропогенного та техногенного 

навантаження на довкілля спричинює забруднення атмосфери, води, ґрунту і 

рослинності  токсичними сполуками важких металів. З’ясовано, що в 

багатьох регіонах вміст солей важких металів у ґрунті, воді й повітрі значно 
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перевищує гранично допустимі концентрації (ГДК). Зокрема, їх багато біля 

автошляхів. Дослідженнями О.Т. Демківа і О.М. Головач (2003) виявлено 

зменшення вмісту важких металів у ґрунтах з віддаленням від автошляху. 

Наприклад, концентрація міді на відстані до 5 м у 3,5 раза перевищує ГДК і 

тільки на відстані 200 м від автошляху дорівнює ГДК. Концентрація мангану 

також підвищена і тільки на відстані 100 м дорівнює ГДК, а концентрація 

свинцю перевищує ГДК на відстані до 5 м від автошляху. Небезпека 

токсичних іонів важких металів для живих організмів пов’язана, перш за все, 

з їхнім нагромадженням у рослинах, які посідають важливе місце в ланцюзі 

живлення. 

Термін “важкі метали” застосовують до металів з атомним номером 

більше 20 або до таких металів (понад 40 хімічних елементів), щільність яких 

перевищує 5 г/см3. Серед хімічних елементів важкі метали найтоксичніші й 

поступаються за рівнем небезпеки лише пестицидам. Однак не всім іонам 

важких металів притаманна однакова небезпека для живого. За токсичністю, 

поширеністю та здатністю нагромаджуватись у харчових ланцюгах лише 

десять елементів визнано пріоритетними забруднювачами біосфери. Серед 

них ртуть, свинець, кадмій, мідь, ванадій, олово, цинк, молібден, кобальт та 

нікель. За ступенем токсичності їх розташовують у такій послідовності: Cu > 

Ni > Cd > Zn > Pb > Hg > Fe > Mo > Mn (Гуральчук, 1994). 

Одними з найпоширеніших і найнебезпечніших полютантів, 

забруднювачів навколишнього середовища є кадмій і свинець. З’ясовано, що 

вздовж доріг, де відбувається інтенсивний рух транспорту, з 

відпрацьованими газами автомобілів на поверхню грунту потрапляє 180–260 

тис. т свинцю за рік (Добровольський, 1987). Унаслідок цих процесів у 

повітрі виникають антропогенні аномалії свинцю, зокрема, у транспортній 

зоні середньодобова концентрація металу становить 0,03–6,4 мкг/м3, тоді як 

природний фоновий рівень незасвоєних територій – 0,0006, а ГДК свинцю – 

0,3 мкг/м3. Зазначимо, що там, де вміст свинцю є на рівні середнього 

природного фону, він не шкідливий для навколишнього середовища. 
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Проблема полягає в тому, що свинець постійно вносить у навколишній світ 

людина. Це стосується, зокрема, використання мінеральних добрив. 

Унаслідок недосконалості технологій їхнього виготовлення свинець 

міститься у фосфорних (7–92 мг/кг), азотних (41–116 мг/кг), змішаних (216–

443 мг/кг) добривах. З огляду на це у ґрунт щорічно вносять в середньому 

250 г/га свинцю. 

Рослинний світ є першою ланкою природи, яка зазнає цього свинцевого 

удару. Проте іони свинцю, потрапляючи в ґрунт, швидко втрачають 

рухливість унаслідок хімічних реакцій, які призводять до утворення 

важкорозчинних фосфатів, сульфатів, карбонатів, гідроксидів та зв’язування 

їх органічними і мінеральними колоїдами. Забруднення ґрунтів свинцем 

донедавна не викликало занепокоєння через нерозчинність адсорбованих і 

осаджених іонів свинцю в ґрунті. Однак сильна адсорбція іонів свинцю 

ґрунтами означає, що додавання його у ґрунт є постійним і незворотним. 

Водночас вміст свинцю в коренях рослин корелює із вмістом його в 

ґрунті або поживному середовищі. Виявлено збільшення швидкості 

поглинання свинцю рослинами з підвищенням концентрації катіонів у 

розчині та з часом. Проте переміщення іонів свинцю з коренів у наземну 

частину дуже обмежене, оскільки свинець є малорухливим елементом. 

Натомість кадмій досить рухливий і переміщається з коренів у наземну 

частину рослин у катіонній формі та у вигляді органічних комплексів. 

Найбільша концентрація іонів кадмію в уражених рослин є завжди в коренях, 

менша у – листках і генеративних органах і практично їх нема у зерні 

(Кабата–Пендиас, 1989).  

Результати наших досліджень, виконаних на рослинах кукурудзи і 

соняшника, засвідчили переважну акумуляцію іонів свинцю і кадмію 

коренями рослин. У цьому разі виявлено неоднакове нагромадження іонів у 

різних тканинах кореня, що залежить від часу інкубації їх на розчинах та 

виду катіона. Іони кадмію, які мають більшу рухливість, ніж іони свинцю, 

швидше заповнюють клітини центрального циліндра, тоді як іони свинцю 
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акумулюються в усіх тканинах кореня і численних кореневих волосках (рис. 

84). Помітно, що ці іони відкладаються у клітинних оболонках, оскільки вони 

інтенсивніше забарвлені, ніж цитоплазма.  

Найзагальнішими ознаками 

фітотоксичності іонів кадмію і 

свинцю є хлороз і затримка росту. 

Виявлено пряму залежність 

інгібування росту коренів і пагонів 

від концентрації іонів важких 

металів, у цьому випадку чутливіші 

корені, що пов’язано з їхньою 

бар’єрною функцією. Проте ще до 

появи видимих симптомів 

фітотоксичності іонів кадмію і 

свинцю перші пошкодження 

з’являються на біохімічному рівні 

(порушується біосинтез білків, жирів, 

процес фотосинтезу, дихання), 

пізніше вони поширюються на 

ультраструктурний (дезорганізація 

клітинних мембран) і клітинний 

(деструкція ядра, клітинних 

оболонок і мезофілу) рівні. І лише 

після цього розвиваються видимі 

симптоми пошкоджень (Мельничук, 

1990; Феник и др., 1995). 

 

З’ясовано, що інгібування росту рослин кукурудзи за дії високих 

концентрацій кадмію (10-5–10-7М) корелює зі зменшенням вмісту білка в 

коренях і пагонах та частково компенсоване додаванням у поживний розчин 

Рис. 84.  

Нагромадження іонів свинцю (б) в 

клітинах зони кореневих волосків у 
тридобових проростків кукурудзи 
після 24 годинної інкубації на 
розчині Pb(NO3) (10-3 M); а – 

контроль. ×150. 
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6-БАП (10-11 М). Зокрема, іони Cd2+ (10-7 М) знижують вміст білка в коренях 

на 55%, а 6-БАП зменшує різницю до 18% щодо контролю (Терек та ін., 

2000). Водночас низька концентрація іонів свинцю (10-8 М) незначно 

стимулює ріст пагонів і коренів, тоді як висока концентрація (10-5 М) 

призводить до сповільнення росту у два рази. У цьому разі чутливішими є 

корені, що зумовлено, ймовірно, нагромадженням у них іонів свинцю. 

Регулятори росту модифікують ріст рослин, причому 6-БАП сильніше діє на 

пагони, а зеастимулін – на корені. Наприклад, довжина коренів більша за дії 

6-БАП на 48%, а за дії зеастимуліну на 95%, ніж у варіанті з іонами свинцю 

(10-5 М). Отже, 6-БАП і зеастимулін можна використовувати для захисту 

рослин кукурудзи від токсичних іонів свинцю. 

Зазначимо, що іони свинцю спричинюють також зміни іонного 

гомеостазу в рослин, зокрема, зменшують вміст іонів калію і збільшують 

вміст іонів кальцію і натрію. Виявлені зміни вмісту досліджуваних іонів у 

органах рослин кукурудзи корелюють з толерантністю їх до високих 

концентрацій свинцю, оскільки менший вміст калію і більший – кальцію 

сприяє адаптації клітин, підвищенню їхньої стійкості до несприятливих 

чинників. 

Виявлено, що за дії іонів важких металів відбуваються суттєві зміни 

активності антиоксидантної системи рослин. Зокрема, дослідженнями О.І. 

Пацули (2004, 2006) зафіксовано зростання активності каталази та 

пероксидази за дії високих концентрацій іонів свинцю в рослин соняшника, 

що супроводжується нагромадженням пероксиду водню, який за надлишку, 

як відомо, негативно впливає на білки і ліпіди мембран та призводить до 

пошкоджень ДНК. Важливим компонентом окисно-відновного балансу 

клітини є й глутатіон, який бере участь у регулюванні клітинного циклу, 

детоксикації різних окиснювачів і є мобільною формою відновленої сірки в 

клітині. Його нестача призводить до нагромадження пероксиду водню та 

порушення процесів росту рослин. Тому здатність рослин до синтезу 

глутатіону є вирішальним чинником за умов дії важких металів, результат 
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чого – зростання толерантності рослин до дії таких іонів. З огляду на це 

важливими є результати досліджень, які виявили зниження вмісту глутатіону 

за дії свинцю і кадмію на ранніх етапах росту соняшника та зростання його 

концентрації на пізніших етапах онтогенезу. У цьому разі вміст глутатіону 

вищий за дії кадмію, ніж свинцю, що підтверджують результати 

стимулювання іонами кадмію синтезу фітохелатинів. Виявлено також вагому 

роль аскорбінової кислоти та ферментів її метаболізму в механізмах адаптації 

рослин до токсичних іонів свинцю. Доведено, що вона здатна знешкоджувати 

пероксид водню та інші шкідливі продукти, утворені за умов оксидативного 

стресу (Микієвич, 2003). 

У разі дії іонів важких металів зареєстровано порушення й азотного 

метаболізму. Зокрема, з’ясовано, що на тлі зниження загального вмісту 

вільних амінокислот суттєво підвищується вміст проліну, глутамату, 

тирозину і гліцину в рослинах кукурудзи та сої (Кобилецька, Терек, 2002). Ці 

амінокислоти відіграють певну роль в адаптації рослин до несприятливих 

чинників. Зокрема, пролін потрібний для процесів біосинтезу білків і 

дихання як висококалорійний енергетичний матеріал. його вважають 

універсальною стрес-протекторною сполукою. Тому акумуляція цієї 

амінокислоти в рослинах за дії іонів кадмію пов’язана з активацією 

неспецифічних адаптивних механізмів у клітинах. 

Наголосимо, що пригнічення росту рослин під впливом іонів кадмію 

виявлене багатьма авторами, які констатують його залежність від 

концентрації цих іонів. Зокрема, Ю.П. Мельничук (1990) довів, що сполуки 

кадмію порушують поділ ядра в клітинах меристем коренів кукурудзи і 

призводять до утворення двоядерних клітин з різною кількістю хромосом у 

ядрі. 

Як відомо, інтенсивність росту рослин тісно пов’язана з синтезом білка. 

Результати наших досліджень свідчать про різке зниження вмісту білка як у 

коренях, так і в пагонах рослин за дії іонів важких металів (Терек, Терек, 

2004). У цьому разі 6-БАП виявляє захисний ефект проти токсичних іонів, що 
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простежується у збільшенні вмісту білка в рослинах кукурудзи. 

Дослідженням цитозольних білків меристематичних клітин коренів 

кукурудзи підтверджено індукцію синтезу низькомолекулярних поліпептидів 

за дії іонів кадмію, що виявлено й іншими авторами (Kondo et al, 1994; 

Peчeвська та ін., 1998). Можливо, що саме синтез низькомолекулярних білків 

(14–30 кДа) є найвразливішим до токсичних іонів кадмію. Проте кількісних 

змін зазнають і середньо- (50, 52, 60 кДа) та високомолекулярні білки. 

Зокрема, за дії іонів свинцю виявлено індукцію синтезу високомолекулярних 

стресових білків з молекулярною масою 180, 210 та 240 кДа, яких нема у 

контрольному варіанті. У цьому випадку 6-БАП – синтетичний аналог 

фітогормону цитокініни – підвищує кількість стресових білків, що свідчить 

про його протекторну роль. 

З’ясовано також, що стійкість рослин до стресових чинників тісно 

пов’язана з процесами росту і вмістом фітогормонів у тканинах. 

Дослідженнями М.С. Кобилецької і О.І. Терек (2003, 2005) доведено, що 

високі концентрації іонів кадмію (10-7, 10-6 М) призводять до зниження вмісту 

та активності цитокінінів, це є наслідком активації розпаду гормону або 

порушення його синтезу за дії важкого металу. 

З літератури відомо, що кадмій індукує розвиток оксидативного стресу, 

внаслідок чого в тканинах накопичується активний кисень, здатний 

окиснювати органічні сполуки, зокрема, цитокініни (Clisters H. et al, 1996). 

Наші результати щодо вмісту окремих форм цитокінінів засвідчують, що за 

дії іонів кадмію знижується рівень активних форм (зеатину і зеатинрибозиду) 

і збільшується вміст зеатинглюкозиду як у коренях, так і в пагонах рослин 

кукурудзи, який є зв’язаною малоактивною формою і виконує переважно 

запаслива функцію. У цьому разі збільшується вміст АБК та фенольних 

сполук і різко зменшується вміст ІОК. Виявлено, що фенольні сполуки 

можуть виконувати функції активаторів систем окиснення ІОК і через ці 

системи впливати на ростові процеси. Отже, зміни гормонального балансу на 

користь інгібіторів, з одного боку, та компоненти білоксинтезувальної 
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системи, з іншого, – перебувають у тісному взаємозв’язку, що особливо 

важливо у процесі реалізації адаптаційного потенціалу рослинного організму 

до стресових умов. 

Зафіксовано також негативний вплив іонів важких металів на синтез 

рибосомальної РНК та структуру ядерця. Зокрема, на ізольованих клітинних 

ядрах рослин кукурудзи виявлено, що Cd2+, Ni2+ і Cu2+ значно інгібують 

транскрипцію, оскільки рівень синтезу РНК становить лише 50% від 

контролю (Рогозинский и др., 1998). Зазначимо, що важкі метали 

спричинюють порушення вуглеводневого обміну і затримують відтікання 

асимілятів із наземної частини рослини. На ґрунтах з підвищеним вмістом 

токсичних іонів помітно знижується врожайність і збільшується вміст цих 

іонів у рослинній продукції, яка стає небезпечною для людини і тварин 

(Потатуева и др., 1998). 

Отже, порушення метаболізму за дії іонів важких металів охоплюють 

усі вияви метаболічної активності, у тім числі пластиди, мітохондрії, 

рибосоми і ядерний апарат. Токсичний вплив їх виявляється на всіх рівнях 

організації рослинного організму – від молекулярного та ультраструктурного 

до організмового. 

Зазначимо, що в процесі еволюції шляхом екологічних і фізіологічних 

регулювань склались певні взаємовідношення між організмом і навколишнім 

середовищем. Здатність рослинних організмів адаптуватися до впливу іонів 

важких металів і нагромаджувати їх у високих концентраціях без порушення 

фізіологічних функцій є дуже важливою для прояву стійкості екосистем. 

Стійкість рослин до іонів важких металів забезпечена молекулярними і 

фізіологічними механізмами. Розрізняють два типи механізмів стійкості: 

внутрішні та зовнішні. Внутрішні механізми зумовлюють детоксикацію 

металів, які проникли у рослину, шляхом їхнього хелатування органічними 

кислотами, специфічними металозв’язувальними білками, появою 

металотолерантних ферментів (Rauser, 1998); компартментацією у вакуолях; 

появою метаболічних шляхів, альтернативних інгібованим (Демків та ін., 
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1995, 1997). Зовнішні механізми не пов’язані з життєдіяльністю рослинного 

організму і є наслідком властивостей ґрунту, які здатні зменшити 

надходження катіонів з грунту в рослини. Загалом толерантність рослин до 

іонів важких металів досяжна двома способами: вилученням надходження 

катіонів у клітину, внаслідок чого рослина уникає їхнього токсичного впливу 

на внутрішньоклітинні процеси, та запуском внутрішньоклітинних 

механізмів детоксикації (Levitt, 1980). 

Є кілька способів, за допомогою яких рослини запобігають 

надходженню катіонів. Один із них – іммобілізація іонів металів у клітинній 

оболонці, яка може відбуватись шляхом нагромадження іонів у вільному 

просторі або зв’язування металів специфічними сайтами у 

зовнішньоклітинному матриксі. За умов заповнення токсичними іонами всіх 

сайтів зв’язування клітинна стінка втрачає бар’єрні функції захисту. Та, якщо 

ріст клітини не інгібується, то постійний біосинтез речовин клітинної 

оболонки зможе забезпечити утворення нових сайтів зв’язування, що 

сприятиме підвищенню стійкості до іонів важких металів (Tayler, 1987). 

Важливу роль у формуванні стійкості рослин до токсичних іонів 

відіграє також плазматична мембрана. Вона є селективним бар’єром на 

шляху надходження іонів у клітину і може повністю блокувати потрапляння 

їх у клітину. Транспортування іонів важких металів через мембрану 

відбувається шляхом пасивної дифузії та завдяки низькій специфічності 

трансфераз. 

Ще одним механізмом, який блокує надходження полютантів у 

рослинну клітину, є виділення з клітин металхелатувальних лігандів. Відомо, 

що рослини здатні виділяти у середовище різні металхелатувальні речовини: 

органічні кислоти, цукри, амінокислоти, пептиди, феноли та ін. З клітин 

хвойних виділено сполуки металів у вигляді комплексів з терпенами, восками 

тощо (Raskin et al, 1994). Проте , механізми формування стійкості рослин до 

іонів важких металів, в основі яких є виділення хелатувальних лігандів з 

клітин у навколишнє середовище, ще не повністю з’ясовані. 
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Водночас життя рослин на забруднених іонами важких металів ґрунтах 

потребує наявності в них стійких внутрішньоклітинних механізмів 

детоксикації іонів важких металів за участю органічних кислот, 

фітохелатинів та глутатіону. 

Органічні кислоти завдяки хімічним властивостям здатні утворювати 

стійкі зв’язки з іонами важких металів. Виявлено, що в разі потрапляння у 

цитозоль іонів важких металів утворюються малатні комплекси, які згодом 

переміщаються у вакуолю, де малат може бути заміщений оксалатом або 

іншою органічною кислотою, яка утворює стабільніший хелатний комплекс з 

іонами важких металів. Після цього малат у вільному стані дифундує знову в 

цитозоль. Низка фактів свідчить про спільне нагромадження катіонів та 

органічних кислот у рослинному організмі. З’ясовано, що індукція утворення 

металоорганічних комплексів не є металоспецифічною (Феник и др., 1995). 

Металотіонеїни – це білки, які специфічно зв’язують важкі метали у 

живих організмах. Відомо три класи цих білків. Металотіонеїни класів I та II 

(низькомолекулярні, багаті на цистеїн білки, кодовані генами) ідентифіковані 

у клітинах тварин, ціанобактерій та деяких грибів. До класу III 

металотіонеїнів належать фітохелатини, які утворюються ферментитавним 

шляхом і не кодовані генами. Сьогодні немає прямих доказів синтезу 

рослинними організмами металотіонеїнів класів I та II, хоча можливо, що 

геном рослин містить гени, подібні до генів, відповідальних за синтез 

металотіонеїнів (Mehard, 1994). Виявлено, що білки рослин і тварин, які 

зв’язують іони важких металів, мають низьку молекулярну масу (до 100 кДа), 

високий вміст цистеїну (30%) і схожі УФ-спектри поглинання. Доведено, що 

в рослин кукурудзи близько 18% іонів кадмію зв’язуються з білками, 

подібними до металотіонеїнів і мають молекулярну масу 11–35 кДа (Reddy, 

Prosad, 1990). 

Вирощування інтактних рослин та культур рослинних клітин з 

катіонами важких металів у токсичних концентраціях призводить до індукції 

синтезу металозв’язувальних пептидів – фітохелатинів. Найактивніші 
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індуктори синтезу фітохелатинів – Cd2+, Zn2+, Pb2+, Ag+, не сприяють їхньому 

синтезу Ca2+, Al3+, Fe3+, Mg2+, Mo2+. 

Фітохелатини  – це  пептиди  з  загальною  структурною  формулою 

 (γ-Глу – Цис)n –Глі, де n = 2–11. Наявність γ-карбоксильних зв’язків у 

фітохелатинах свідчить про те, що ці молекули не кодовані генами, а є 

вторинними метаболітами, тобто утворюються ферментативним шляхом. 

Структурна спорідненість між фітохелатинами і глутатіоном підтверджує, що 

їхній синтез взаємопов’язаний. Імовірно, що фітохелатини синтезуються 

безпосередньо з глутатіону або його попередника – γ-глутамілцистеїну. 

Нещодавно О.К. Vatamaniuk et al. (1999, 2000) клонували ген AtPCS1 з 

Arabidopsis thaliana, що кодує фермент фітохелатинсинтазу (γ-

глутамінцистеїндипептидилтранспептидазу), за допомогою якого 

відбувається біосинтез фітохелатинів. Відкриття гена фітохелатинсинтази 

дасть змогу дослідити ензиматичні характеристики ферменту та поглибити 

фундаментальні знання механізму стійкості рослин до іонів важких металів. 

Незважаючи на те, що синтез фітохелатинів індукований різними 

катіонами, високий вміст цих пептидів у клітині визначає лише стійкість до 

іонів кадмію. Індукування синтезу фітохелатинів відбувається майже відразу 

після проникнення іонів кадмію у клітину. Це свідчить про конститутивну 

наявність необхідних для синтезу ферментів і субстратів. Відомо, що майже 

90% іонів кадмію, які проникли у рослинну клітину, зв’язуються 

фітохелатинами. Доведено, що такий механізм детоксикації Cd2+  є 

універсальним для всіх рослин (Gekeler et al., 1998). 

Зазначимо, що фітохелатини відіграють незначну роль у формуванні 

стійкості до інших іонів важких металів. Зокрема, у рослин, які ростуть на 

ґрунтах з високим вмістом сполук цинку, знайдено невисокі концентрації цих 

білків. У стійких до сполук міді рослин синтез фітохелатинів починається 

лише за летальних концентрацій катіона. Аргументом проти ключової ролі 

фітохелатинів у формуванні генетично детермінованої стійкості до іонів 

важких металів слугує і той факт, що синтез фітохелатинів індукований 
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іонами різних металів, а це може свідчити про універсальність такого 

механізму детоксикації іонів важких металів, тоді як генетично 

детермінована стійкість до катіонів має високу металоспецифічність (Феник 

и др., 1995). 

Наведені дані підтверджують існування інших шляхів формування 

стійкості до іонів важких металів. Нещодавно висловлено гіпотезу, згідно з 

якою провідну роль у детоксикації катіонів ртуті та срібла відіграє 

глутатіон (Феник и др., 1995). Це низькомолекулярний пептид з високим 

вмістом сірки, який можна трактувати як перший з ряду фітохелатинів з n = 

1. Висока стабільність комплексу ртуті з глутатіоном за фізіологічного 

значення рН свідчить, що іn vitro глутатіон може функціонувати як сильний 

детоксикатор катіонів ртуті та срібла. 

Ще одним механізмом формування толерантності рослин до іонів 

важких металів є вироблення альтернативних шляхів метаболізму. Виявлено, 

що надлишок іонів цинку у середовищі вирощування рослин призводить до 

зміни шляхів електронного транспортування під час дихання з інгібованого, 

основного цитохромного на альтернативний ціанідрезистентний шлях за 

участю глутатіону, аскорбатоксидази та поліфенолоксидази (Воскресенская, 

1990). Однак механізми, які задіяні в разі таких змінах, ще недостатньо 

вивчені. 

Отже, в ході еволюції рослинні організми формували різні біохімічні 

механізми адаптації до екстремальних умов, що виявляють міжвидові, 

міжпопуляційні та внутрішньопопуляційні відмінності в стійкості до важких 

металів. Вивчення цих відмінностей сприятиме розкриттю механізмів 

стійкості рослин до важких металів та дасть змогу розробити методи 

біоіндикації та біомоніторингу навколишнього середовища. Наприклад, 

індуктором на забруднення свинцем і кадмієм є Elodea canadensis. 

Розрізняють три групи рослин за здатністю поглинати важкі метали: 

 рослини-акумулятори, які нагромаджують метали в наземній 

частині; 
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 рослини-індикатори, які відображають концентрацію наявних 

важких металів у ґрунті шляхом регулювання поглинання і 

транспортування металів у наземну частину; 

 рослини-елімінатори, які мають низький рівень і сталий вміст 

металів у наземній частині за широкого діапазону їхніх 

концентрацій у ґрунті. 

Використання цих рослин пов’язане з їхніми специфічними 

особливостями. Тому рослини-акумулятори застосовують для детоксикації 

ґрунтів, рослини-індикатори – для пошуку і розкриття механізмів стійкості 

рослин до важких металів. 

 

11.7. Нафта і нафтопродукти 

 

Одним із суттєвих забруднювачів навколишнього середовища є нафта і 

продукти нафтопереробних галузей промисловості, що зумовлює потребу 

досліджень структурно-функціональної організації біосистем різних рівнів за 

цих стресових умов. Зокрема, перспективним напрямом у цьому є аналіз 

участі рослин у процесах деструкції компонентів нафти, що може слугувати 

ефективним методом фіторемедіації нафтозабруднених ґрунтів. 

Нафта – це густа масляниста рідина, яка містить десятки різноманітних 

за складом і властивостями речовин. Головну масу нафти становлять 

вуглеводні різноманітної будови (алкани – ациклічні або парафінові, циклічні 

або нафтенові та арени або ароматичні) і високомолекулярні невуглеводневі 

смолисто-асфальтенові речовини, які містять низку нетоксичних і 

малотоксичних (Ca, Mg, P, Si, Fe, Al, Mn), токсичних (Pb, Co, Cu, As, Hg, Mo) 

і найпоширеніших (V i Ni) елементів. Велика кількість цих металів у ґрунті, 

зокрема, ванадію і нікелю, є ознакою нафтового забруднення. Шкідливий 

екологічний вплив нафти на ґрунтові екосистеми зумовлений не лише її 

токсичністю, а й значним порушенням фізичних та агрохімічних 

властивостей ґрунту – механічним витісненням нафтою повітря, посиленням 
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діяльності анаеробних мікроорганізмів, зміною водного балансу в системі 

ґрунт–рослина тощо.  

Вплив нафти на живі організми ґрунту визначений її концентрацією. 

Відомо, що за низьких концентрацій нафта діє на ґрунтову біоту як 

стимулятор, оскільки є енергетичним субстратом для великої групи 

мікроорганізмів і містить речовини, які стимулюють ріст і розвиток рослин. З 

іншого боку, значне нафтове забруднення ґрунту, що виникає під час 

аварійних викидів, супроводжується гострою токсичною дією нафти на живі 

організми. У високих концентраціях нафта дуже токсична для всієї ґрунтової 

біоти. Однак період токсичності порівняно недовготривалий. Далі гострота 

токсичності нафти помітно знижується, а довготривале зниження біологічної 

продуктивності нафтозабруднених ґрунтів, очевидно, пов’язане зі зміною 

важливих властивостей ґрунтів.  

Нафта і нафтопродукти токсично діють на вищі рослини, 

сповільнюючи їхній ріст і розвиток. Вплив нафтового забруднення на 

рослинні організми відбувається двома шляхами: безпосередньо – внаслідок 

проникнення компонентів нафти через кореневу систему або продихи листків 

і залучення їх у метаболізм, та опосередковано – через зміни фізико-

хімічного складу ґрунту та порушення його біотичних властивостей. 

Проникнення компонентів рідких фракцій нафтопродуктів у рослинний 

організм через кореневу систему може зумовлювати мутагенні реакції, 

морфогенетичні й фенологічні відхилення від нормального розвитку. У 

рослин, що зростають на забруднених ґрунтах, простежують такі відхилення: 

появу велетенських та карликових форм; порушення нормальних пропорцій у 

рослин; поява наростів, напилень та потовщень; порушення нормального 

ритму розвитку (найчастішим є повторне цвітіння у видів, які за нормальних 

умов цвітуть один раз у рік); сильне пошкодження рослин шкідниками. 

Водночас за деяких умов виявляється стимулювальна дія нафти на ріст 

рослин. У цьому разі вирішальне значення має ступінь забруднення ґрунту 

нафтою і його стан. Механізм цього стимулювання поки що не з’ясований. 
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Він може бути зумовлений, по-перше, дією стимуляторів росту рослин, 

виявлених у нафті; по-друге, поліпшенням умов живлення рослин унаслідок 

розкладання нафтової органіки, що важливо в разі вирощуванні рослин на 

малородючих субстратах, позбавлених органічних речовин; по-третє, 

розширенням площі живлення рослин, що вижили, і зменшенням конкуренції 

внаслідок розрідження травостою. Ці чинники можуть діяти самостійно або в 

поєднанні. 

У випадку сильного нафтового забруднення рослини практично не 

ростуть. За слабкого ступеня забруднення росте незначна кількість стійких 

видів рослин і простежується розрідження травостою. Найчутливіші до 

нафти мохи і лишайники, стійкіші – багаторічні трав’янисті рослини, кущі 

займають за стійкістю проміжне становище. З’ясовано, що в зоні слабкого 

забруднення (концентрація нафтопродуктів у ґрунті до 10% від маси ґрунту) 

всихають окремі дерева хвойних порід. У разі сильного забруднення 

(концентрація нафтопродуктів до 40% від маси ґрунту) з деревостою випадає 

більше половини життєздатних дерев, а їхнє всихання починається вже з 

першого року після розливу нафти, тоді як за слабкого і середнього 

забруднення цей процес може тривати кілька років. Чутливим показником 

нафтового забруднення лісових екосистем є зниження продуктивності дерев 

унаслідок зменшення їхнього приросту як у товщину, так і у висоту.  

Нафтове забруднення ґрунту пригнічує ріст і розвиток вівса, висота 

якого становить лише 15 см, тоді як на контрольній незабрудненій ділянці – 

100 см. Виявлено також гальмування росту і розвитку рослин вики, ячменю, 

кукурудзи і проса за дії 10% нафти у ґрунті (від його маси), а за вищої 

концентрації нафти у ґрунті насіння досліджуваних рослин взагалі не 

проростає. Інгібувальний вплив нафтового забруднення на культурні рослини 

дослідники пояснюють зміною повітряного і гідротермічного режимів, 

агрохімічних властивостей ґрунтів, зв’язуванням нафтою біогенних 

елементів – азоту, фосфору тощо, а також прямою дією нафтенових кислот та 

інших токсичних вуглеводнів, які є в нафті.  
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Доведено, що рослини можуть акумулювати нафтові вуглеводні, це 

залежить від вмісту в них ліпідів. Наприклад, тканини рослин з високим 

вмістом ліпідів (наприклад, голки сосни веймутової Pinus strobus L.) 

нагромаджують вищі концентрації нафтових вуглеводнів, ніж тканини з 

низьким вмістом ліпідів (наприклад, листки і насіння клена цукристого Acer 

sacchariсum L.). Виявлено рослини жовтозілля (Senecio L.), які росли вздовж 

забрудненого нафтою краю озера в Кувейтській пустелі, корені яких і 

прилиплі частинки піску були білими й чистими, тоді як поверхні перехідної 

зони між коренем і стеблом – чорними й забрудненими. Це зумовлено, 

ймовірно, детоксикацією забрудників у ризосфері мікроорганізмами, 

внаслідок чого рослини виживають за цих стресових умовах (Frick, 1999). 

Зазначимо, що найбільшу стійкість до несприятливих умов 

нафтозабрудненних екотопів мають довгокореневищні види рослин. Таку 

їхню стійкість пояснюють добре виявленою варіантністю онтогенезу, 

наявністю магістрального і додаткових його шляхів. У цьому разі особливо 

важливими є як інтенсивність, так і універсальність форм вегетативного 

відновлення.  

Серед вищих рослин максимальну стійкість до нафтового забруднення 

ґрунту виявляє довгокореневищний вид родини Cyperaceae – Carex hirta L., 

осока шершава, яка є піонером на першій стадії заростання 

нафтозабруднених земель. Виявлено зміни структури ценопопуляцій Carex 

hirta L. за умовах нафтового забруднення екотопів на Бориславському 

нафтовому родовищі, що у Львівській обл.(Цайтлер, 2000). Зареєстровано 

негативний вплив різних зон забруднення ґрунту Бориславського родовища 

на рівні окремих органів, особин, ценопопуляцій Carex hirta L. Усім 

дослідженим ценопопуляціям на нафтозабруднених ділянках властива висока 

смертність особин. Більшість особин відмирає не в постгенеративному 

періоді внаслідок старіння, що відбувається за нормальних умов, а саме на 

ранніх етапах онтогенезу. На наступних стадіях онтогенезу ймовірність 

загибелі особин знижується, проте  залишається високою в усіх вікових 
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станах. Висока смертність особин настає також після інтенсивного утворення 

генеративних пагонів, що, очевидно, виснажує рослину та послаблює її 

адаптаційні можливості до нафтового забруднення. У таких випадках 

самопідтримання відбувається переважно вегетативним шляхом.  

Завдяки особливостям морфологічної структури Carex hirta L. та 

адаптації до екстремальних умов особини цього виду успішно проникають на 

забруднені території. Саме в цьому і полягає важливе значення Carex hirta L. 

для первинного заселення та фітоочищення нафтозабруднених ґрунтів, 

оскільки проростання насіння будь-яких видів (у тому числі й Carex hirta L.) 

за умов високої щільності та токсичності ґрунту неможливе.  

Осока шершава має своєрідну внутрішню будову – наявність 

повітроносних порожнин у кореневищах, що дає змогу виду зростати в 

умовах дефіциту ґрунтового кисню. Тому вона є зручною моделлю для 

вивчення механізмів фізіологічної адаптації рослин до нафтового 

забруднення ґрунту та наукового обґрунтування рекомендацій щодо способів 

фіторемедіації нафтозабруднених територій. 

У лабораторно-польових дослідженнях, виконаних у природних умовах 

Ботанічного саду, ми вивчали реакції рослин Carex hirta L. на дію нафти в 

концентрації 48 і 96 г/кг, що відповідає 50 і 100 мл нафти на 1 кг ґрунту, 

відповідно (Джура та ін., 2004, 2006). Виявлено, що вже на п’ятий день після 

висаджування рослин у забруднений нафтою ґрунт (96 г/кг), наземна їхня 

частина відмирає, проте на 19-й день після висаджування в ґрунт із нафтою 

з’являються перші яскраво-зелені молоді особини, які відростають від 

кореневищ материнських особин. Таке щорічне відновлення рослин Carex 

hirta L. можна пояснити тим, що в них відбуваються додаткові малі цикли за 

дії нафтового забруднення. У цьому випадку простежуються певні 

фізіономічні та фенологічні відхилення від нормального розвитку. Зокрема, 

змінюється характер опушення листків осоки шершавої. Наприклад, на 

забруднених нафтою площах з’являються гладенькі неопушені листки з 

блискучою поверхнею, а на контрольних ділянках листки особин Carex hirta 
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L. опушені й мають матову поверхню. Хід онтогенезу осоки шершавої 

змінюється як за тривалістю, так і за черговістю його етапів. Зокрема, за дії 

середнього нафтового забруднення (48 г/кг ґрунту) зменшується 

генеративний період, а за дії високого (96 г/кг грунту) – його зовсім нема.  

Відомо, що ростові та функціональні зміни в рослин тісно пов’язані. 

Наприклад, пригнічення росту рослин Carex hirta L. за умовах нафтового 

забруднення супроводжується дисбалансом практично всіх важливих 

елементів мінерального живлення як у ґрунті, так і в рослинах. Зокрема, 

дефіцит азоту, фосфору, калію, магнію, заліза тощо спричинює, крім 

гальмування росту рослин, і хлорози, також листків, зменшення площі 

листкової поверхні. У цьому разі зниження вмісту хлорофілу а відбувається 

на тлі зростання вмісту хлорофілу б, що призводить до зменшення 

співвідношення хлорофілів а/б. Проте зменшення вмісту зелених пігментів 

дещо компенсоване зростанням вмісту каротиноїдів.  

Результати наших досліджень засвідчують пряму залежність росту 

рослин осоки шершавої від концентрації нафти в ґрунті. Наприклад, за дії 

середнього нафтового забруднення ґрунту довжина кореневищ Сarex hirta L. 

зменшується у два рази, а за дії високої концентрації нафти – у чотири рази 

щодо контролю. Це зумовлено тим, що вони безпосередньо контактують з 

нафтою і зазнають її токсичного впливу. Отримані результати підтверджують 

пластичність кореневої системи досліджуваного виду, що є відповіддю на 

стресові умови. Це унікальна біологічна особливість багаторічних трав, яка 

полягає в утворенні ними підземної частини такого об’єму і будови, що 

здатна забезпечити рослину елементами живлення для максимально 

можливого росту за умов складного екологічного середовища (рис. 85). 
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       Рис. 85. Вплив нафтового забруднення ґрунту на ріст і розвиток 

кореневої системи рослин Carex hirta L.: А – контроль; Б – нафта, 48 г/кг            

ґрунту; В – нафта, 96 г/кг ґрунту. 
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Інгібувальний вплив нафтового забруднення на рослини можна 

пояснити гідрофобними властивостями ґрунту, внаслідок чого погіршується 

водний режим рослин, знижується розчинність макро- і мікроелементів та 

інших доступних рослинам поживних речовин. Тому рослини не отримують 

достатньої кількості необхідних для нормального росту і розвитку речовин. 

Отже, видимою, неспецифічною реакцією-відповіддю рослин Carex hirta L. 

на нафтове забруднення ґрунту є гальмування росту; воно супроводжується 

зміною інтенсивності перекисного окислення ліпідів (ПОЛ) в органах 

рослин, яка зростає зі збільшенням концентрації нафти в ґрунті.  

Важливою складовою адаптації рослин до нафтового забруднення є 

також зміна антиокиснювальної активності (за вмістом аскорбінової кислоти 

і каротину). За дії середнього нафтового забруднення в ґрунті вміст 

аскорбінової кислоти і каротину зростає, що свідчить про активування 

антиоксидантної системи захисту рослин, а за дії високої концентрації нафти 

– їхній вміст знижується, що є ознакою певного виснаження 

антиокиснювальних ресурсів. У цьому разі аскорбінова кислота, наявна у 

кореневищах рослин осоки шершавої у вищих концентраціях, ніж у листках, 

підтверджує їхню значну функціональну активність. 

З’ясовано, що кореневища та корені осоки шершавої створюють канали 

аерації та водопроникнення, пополіпшуючи структуру ґрунту, його водно-

повітряні й сорбційні властивості та збагачують грунт деякими мінеральними 

речовинами. Відновлення ж пігментного складу в листках рослин на 

третьому році досліджень є показником адаптації фотосинтетичного апарату 

рослин у часовій динаміці до нафтового забруднення. 

Отже, наші дослідження засвідчують, що довгокореневищний вид 

Carex hirta L. – екологічно пластичний і життєздатний за умов нафтового 

забруднення. Це дає підстави рекомендувати його для фіторемедіації 

нафтозабруднених територій. Розроблений співробітниками кафедри 

фізіології та екології рослин Львівського національного університету імені 

Івана Франка (Терек, Джура, Цвілинюк, Величко, Яворська) “Біотичний 
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спосіб рекультивації земель, забруднених нафтою” з використанням 

кореневищ рослин осоки шершавої (Carex hirta L.) є дешевим, доступним та 

екологічно безпечним заходом, що значно прискорює процеси відновлення 

деградованих ґрунтів для їхнього можливого повторного використання. 

Однойменний проект представлено на IV Міжнародному ярмарку інвестицій 

та нерухомості (м. Львів, жовтень 2006). Отримано деклараційний патент на 

корисну модель “Спосіб очищення ґрунтів, забруднених нафтою”.  

 

11.8. Радіація 

 

Рослини зазнають впливу радіаційного опромінення внаслідок дії 

природного радіаційного випромінювання, космічних променів, а також від 

атомних електростанцій, випробування і застосування атомної зброї та в разі 

неправильного збереження або транспортування радіоактивних відходів. 

Великі кількості радіоактивних речовин можуть бути викиуті під час аварій 

атомних електростанцій, як це сталося внаслідок аварії на Чорнобильській 

АЕС (1986) – найбільшої техногенної катастрофи в історії цивілізації. Тому 

ця проблема є надзвичайно актуальною для України. 

Однак частина радіоактивних речовин потрапляє в ґрунт з неякісними 

мінеральними добривами, тому важливо запобігти радіоактивному 

забрудненню посівів культурних рослин. З’ясовано, що 94% радіоактивних 

речовин людина отримує з їжею, 5% – з питною водою і 1% – через повітря з 

диханням. В Україні радіонуклідами заражено 5,7 млн га земель, з яких 3,1 

млн га – рілля. Головні забруднювачі – ізотопи цезію 137Сs і стронцію 90Sr. 

Зазначимо, що в Україні діє відома в світі наукова школа в галузі 

радіобіології рослин, фундатор якої – визначний учений, академік НАН 

України Д.М. Гродзинський. Дослідник розробив теорію надійності 

рослинних систем і вперше на різних рівнях (від молекулярного до 

організмового та фітоценотичного) проаналізував загальні та специфічні 

реакції рослин на іонізуючу радіацію. 
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З   усіх  живих  організмів  рослини мають  найвищу  радіостійкість – 

10–1500 Гр, тоді як у птахів амплітуда радіостійкості – 8–20 Гр, а в людини – 

2,5–3,5 Гр. Проте в межах різних видів рослин радіостійкість (LD50) широко 

варіює (у лілій – 10, ялини – 20–60, винограду – 10–90, бобових – 100, а 

максимальна у хрестоцвітих, зокрема, редьки – 1000–1500 Гр). Загалом 

радіочутливість еволюційно старших за походженням голонасінних рослин 

суттєво вища, ніж покритонасінних. Високі дози радіації здатні витримувати 

ціанобактерії, гриби, лишайники, мохи. А деякі види синьозелених 

водоростей (Synechococcus cedorum, Phormidium tenuis, Microcoleus vaginatus) 

не втрачають життєздатності, зазнавши радіаційного впливу в епіцентрі 

ядерного вибуху (Гродзинський, 2000). 

Найчутливішими тканинами до радіації є меристеми. Однак чутливість 

клітин меристеми до опромінення неоднакова на різних етапах мітотичного 

циклу. В багатьох рослин максимальна радіочутливість клітин виявлена в 

кінці фази G1, коли закінчується підготовка до синтезу ДНК, та у 

передмітотичній фазі G2. Опромінення клітин у цей період призводить до 

максимальної кількості хроматичних аберацій. Радіостійкість насіння в стані 

спокою у 10–20 разів вища, ніж тих рослин вегетують. 

Типовою реакцією рослин на опромінення є зміна в ростових процесах, 

яка, залежно від дози, може виявлятися як у стимулюванні, так і в інгібуванні 

росту. Наприклад, у лабораторії проф. С.О. Гребінського отримано 

стимуляцію росту і підвищення врожаю цукрового, столового та кормового 

буряків, редиски та інших овочевих культур у разі опромінення насіння, що 

проростає, невисокими дозами м’яких рентгенівських променів (500–1000 р), 

що практично використовують під час вирощування редиски в закритому 

ґрунті. На 5–7-добових проростках кукурудзи доведено стимулювання росту 

клітин розтягуванням за дії низьких доз опромінення (250 і 750 р), що 

супроводжується зростанням активності ауксинів і гіберелінів.  

Стимулювальний ефект низьких доз (500 р, що відповідає 5 Гр) 

використовують у виробничих умовах для передпосівного опромінення 
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кукурудзи, що підвищує її врожайність на 10–12%. Виявлено, що деякі 

ефекти іонізуючої радіації на рослинний організм (мутації, вплив на 

полімеризацію і деполімеризацію низки речовин) є корисними для людини, 

їх використовують у рослинництві, селекції та сучасних біотехнологіях 

(Гродзинський, 2000). Зокрема, з урахуванням високої толерантності сухого 

зерна до радіації радіоактивне опромінення використовують для очищення 

маси зерна від шкідників і хвороб. 

Однак високі дози випромінювання спричинюють переважно негативні 

ефекти, серед яких – зміна структури ДНК і РНК, поліплоїдія, інгібування 

клітинного поділу, що сповільнює ріст рослин. У цьому разі руйнуються 

фітогормони, і передусім ауксини. Водночас може виникнути гігантизм 

клітин, зумовлений втратою контролю над ростом клітин у фазі росту 

розтягуванням. Індукується органогенез – пробудження сплячих бруньок, 

простежується додаткове галуження, різні морфологічні аномалії й поява 

пухлин. Пухлиноподібні розростання тканин виникають у незвичайних 

місцях (на сім’ядолях, стеблах, пластинках листків тощо), їхній розвиток 

зумовлений порушенням генетичного контролю за морфогенезом. 

Опромінення призводить до формування радіаційних химер – організмів, у 

яких частина тканин сформована з нормальних клітин, а частина – з 

мутантних.  

Аварія на Чорнобильській АЕС призвела до хронічного опромінення 

фітоценозів значних територій Полісся. Спостереження за такими рослинами 

засвідчили, що головною причиною їхнього радіаційного ураження є 

ушкодження меристем і, як наслідок, – порушення морфогенезу, 

корелятивного росту та процесів генеративного розвитку. 

З’ясовано, що насичення клітин і тканин киснем завжди посилює ефект 

дії радіаційного опромінення, що отримало назву кисневий ефект. Цей 

ефект зумовлений взаємодією кисню з вільними радикалами, що виникають 

унаслідок дії іонізуючого опромінення на молекули різних речовин, 

насамперед води, утворюючи перекиси, які швидко ушкоджують протопласт. 



 269 

Кисневий ефект є універсальним явищем у радіобіології (Гудков, Віннічук, 

2003) і виявляється на всіх рівнях організації живого – від молекулярного до 

тканинного і цілісного організму. Розрізняють два прояви кисневого ефекту: 

посилення радіаційного ураження в разі підвищення вмісту кисню в 

середовищі (аноксія) щодо анаеробних умов і захисна дія зниженого вмісту 

кисню (гіпоксія) під час опромінення живих організмів.  

Виявлено, що процесом радіаційного ураження  можна керувати і 

навіть знизити його. Зокрема, у насіння ступінь прояву кисневого ефекту 

залежить від його вологості. Найбільша радіостійкість насіння настає за 

вмісту води, дещо більшого, ніж у повітряно-сухому насінні. І.М. Гудков і 

М.М. Віннічук (2003) уважають, що формування ксероморфізму, втрата води 

та інтенсивності метаболізму позитивно корелює з радіостійкістю. 

Вивчення стійкості рослин до іонізуючого випромінювання дало змогу 

виявити велику групу різноманітних речовин, що знижують негативні 

наслідки опромінення. Це радіопротектори. Функцію радіопротекторів 

виконують сульфгідрильні сполуки (глутатіон, цистеїн, цистамін), 

відновники (аскорбінова кислота, етиловий спирт), окисники (кисень, 

пероксид водню), іони металів (Fe2+, Cа2+, Mg2+), низку ферментів і 

кофакторів (каталаза, пероксидаза, поліфенолоксидаза, цитохром с, 

флавінаденіндинуклеотид (ФАД), нікотинамідаденіндинуклеотид (НАД)), 

інгібітори метаболізму (феноли, хінони), стимулятори росту (ІОК, гібереліни, 

цитокініни) та інгібітори росту (АБК, кумарин) тощо. 

На рівні клітини функція цих радіопротекторів полягає у гашенні 

вільних радикалів, які виникають у разі опромінення, тобто в їхньому 

знешкодженні, щоб запобігти їхній взаємодії з макромолекулами 

нуклеїнових кислот і білків, а  також у створенні локальної нестачі кисню або 

у блокуванні реакцій з участю продуктів – похідних радіаційно-хімічних 

процесів. Відновлення на рівні організму забезпечене у рослин: 

неоднорідністю популяції клітин меристем, які містять клітини з різною 

інтенсивністю поділу; асинхронністю поділу в меристемах, тобто в кожний 
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момент є клітини на різних фазах мітотичного циклу з неоднаковою 

радіостійкістю; наявністю в апікальних меристемах фонду клітин так званого 

центру спокою, які починають ділитися тільки в разі зупинки поділу клітин 

головної меристеми і відновлюють як ініціальні клітини, так і меристему; 

наявністю меристем у сплячих бруньок, які у випадку загибелі апікальних 

меристем починають активно функціонувати і відновлювати ушкодження. 

Однак головний спосіб захисту рослин від іонізуючого 

випромінювання полягає, безумовно, у недопущенні забруднення 

природного середовища радіоактивними речовинами. Сьогодні розроблено 

прийоми, що дають змогу зменшити винесення рослинами з ґрунту 

радіоактивних ізотопів. Зокрема, на фоні фосфорно-калійних добрив у 2,4 

раза зменшується винесення з урожаєм радіонуклідів 137Сs. З’ясовано, що 

використання нових препаратів для передпосівної обробки насіння озимих 

зернових (біон, ризоплан) знижує поглинання рослинами радіонуклідів. 

 

11.9. Інші чинники 

 

Різноманітні зовнішні чинники зумовлюють зміну форми рослини – так 

звані морфози. Зокрема, хімічні сполуки спричинюють хемоморфози, вода – 

гідроморфози (рис. 86), температура – термоморфози, механічний тиск – 

механоморфози, дія інших організмів – 

біоморфози (фіто- або зооморфози). Окремо 

виділяють вплив людини на рослинний світ 

(антропоморфози), унаслідок якого 

з’являються нові сорти, гібриди, трансгенні 

рослини. 

Надзвичайно сильний механічний тиск 

на рослини може чинити вітер. Вітер – це рух 

повітря щодо земної поверхні. Він має такі 

головні параметри – швидкість, напрям і Рис. 86. Гігроморфізм 
листків 
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поривчастість (стрибкоподібні посилення і послаблення його швидкості). 

Сильні та часті вітри, що простежуються у горах та на узбережжях морів і 

океанів, спричинюють недорозвиненість рослин, механічні деформації та 

пошкодження тощо. Однобічна дія вітру, зокрема у Карпатах, призводить до 

яскраво виражених механоморфозів рослин (рис. 87). 

Зазначимо, що рослини 

здатні рости, цвісти і навіть 

плодоносити на дуже 

незвичних місцях – 

виступах старих будинків, 

дахах, димарях, тріщинах 

голих скель тощо. Вони 

мають пристосування для 

життя на малопридатних 

субстратах, зокрема, їхня 

коренева система здатна сплющуватись, згинатись у щілинах, куди 

потрапляють органічні рештки і волога. Корені цих рослин мають добре 

виражену видільну функцію, продукти якої (зокрема, органічні кислоти) 

сприяють хімічному руйнуванню субстрату (цегли, вапняного чи цементного 

розчину тощо) і виділенню необхідних іонів 

для живлення рослин (рис. 88). 

Видовий склад рослин незвичних 

місцезростань досить різноманітний – це 

береза, тополя, ясен, клен, вишня, горобина, 

черемха та інші, насіння і плоди яких 

поширює вітер або переносять птахи. Такі 

рослини живуть на межі можливого. 

Водночас у них великий запас біологічної 

міцності й витривалості, випробуваний 

Рис. 87. Механоморфози, спричинені 
однобічною дією вітру 

Рис. 88. Береза на виступі 
будівлі (фото О.В. Брайона, 
2003) 
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впливом різних екстремальних чинників. Вони можуть стати вихідними 

формами для добору й отримання гранично стійких за багатьма ознаками 

рослин за допомогою вегетативного, насіннєвого або клонального 

розмноження. Ймовірно саме з таких рослин методами селекції можна 

отримати морозо-, посухо-, газостійкі берези, тополі, клени та інші рослини 

для озеленення надмірно урбанізованих та забруднених територій. 

Водночас рослини здатні рости й за умов дії чинників космічного 

польоту. Завдяки інтенсивному розвитку космічної біології доведено 

принципову можливість вирощування рослин в умовах мікрогравітації, 

постійного чинника орбітального польоту. Це доведено в серії космічних і 

модельних (кліностатування) експериментів з одноклітинними зеленими 

водоростями, вищими рослинами, культурами органів, тканин, клітин та 

протопластів. У цьому разі зберігається і реалізується генетична 

детермінованість морфогенезу і клітинного диференціювання. Проте 

виявлено різнобічний вплив мікрогравітації на ріст і життєдіяльність рослин, 

що приводить до змін швидкості росту, біохімічного складу, інтенсивності 

фізіологічних процесів. 

Найважливіше відкриття космічної біології – гравічутливість клітин, 

що ґрунтується на перебудовах спрямованості клітинного метаболізму і 

супроводиться структурними змінами ультраструктури цитоплазми 

(інтенсифікація вакуолізації, зменшення розміру пластид, нерівномірне 

розширення внутрішньотилакоїдного простору, збільшення об’єму 

мітохондрій і співвідношення крист до матриксу, збільшення обсягу ліпідних 

крапель, потовщення клітинної оболонки) та ін.  

Зазначимо, що пріоритет у відкритті гравічутливості рослинної клітини 

та визначені загальних закономірностей біологічних ефектів постійного 

чинника космічного польоту – мікрогравітації на клітинному та 

організмовому рівнях – належить українським ученим. З’ясовано, що в 

умовах мікрогравітації у рослин формується гравірецепторний апарат – 

кореневий чохлик, проте він не функціонує без гравітації (Ситник, Кордюм, 
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1999). Одночасно виявлено, що неможливість гравітропічної реакції за умов 

мікрогравітації компенсована фототропізмом, тобто спрямоване світло 

забезпечує в цьому разі нормальне просторове розташування органів рослин. 

Наведене положення є одним з базових у створенні технології космічного 

рослинництва та відкриває нові можливості для вивчення окремих тропічних 

реакцій рослин, зокрема ролі фітохрому у фототропізмі в чистому вигляді, 

тобто без гравітації.  

Експерименти, виконані з вищими рослинами, які росли й розвивалися 

в умовах космічного польоту деякий час, засвідчили збереження та 

реалізацію генетичної інформації в процесах морфогенезу вегетативних та 

генеративних органів. Проте ще 1996 р. в експерименті “Протонема” на 

борту біосупутника “Біон-11” уперше виявлено зміну лінійного росту 

гравічутливої протонеми моху Ceratodon purpureus на спіральний у вигляді 

“зоряних туманностей” (Демків, Кордюм, 1998). Автори з’ясували (2006), що 

морфогенез протонеми в космічному польоті регульований насамперед 

ендогенними чинниками, дію яких на Землі маскують гравітація або світло. 

Виявлено й таке: зміни швидкостей і спрямованості метаболічних 

процесів у рослинних клітинах за дії мікрогравітації приводять до 

прискорення росту і диференціювання меристематичних клітин і клітин, що 

ростуть розтягуванням, та до старіння диференційованих клітин, що загалом 

скорочує онтогенез організмів. Активація  метаболізму в умовах 

мікрогравітації шляхом збільшення функціонального навантаження 

клітинних органел і змін активності ферментів забезпечує життєдіяльність 

клітин. Проте цей процес відбувається на фоні пришвидшення старіння, про 

що свідчить збільшення інтенсивності ПОЛ мембран. 

На сучасному етапі ці теоретичні надбання космічної фітобіології 

використовують для розробки засобів космічного рослинництва як 

автотрофної ланки контрольованих екологічних систем життєзабезпечення 

людини у тривалих космічних польотах. Рослини повинні стати важливим 

компонентом незалежних замкнутих систем орбітальних комплексів, 
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забезпечувати учасників польоту їжею, виконувати фотосинтез та 

переробляти продукти виділення людини для власних потреб. А вода, яку 

вони виділяють під час транспірації, після відповідної конденсації може бути 

питною водою для членів екіпажу. В космосі рослини можуть 

використовувати світло електричних ламп, а орієнтацію в просторі визначає 

фототропізм і слабкі центробіжні сили. 

Освоєння космічного простору відкриває нові перспективи 

використання людиною рослинних ресурсів на нашій планеті та можливості 

проведення масштабних еколого-фізіологічних експериментів із 

застосуванням їхніх результатів в інтересах всього людства. Дослідження в 

галузі космічної біології є невід’ємною частиною вивчення та освоєння 

космічного простору, наукової та господарської діяльності людства в 

третьому тисячолітті. 

 

11.10. Сумісна дія чинників 

 

Для зручності вивчення дії різних чинників зовнішнього середовища на 

ріст рослин ми розглядали їх окремо. Однак у природних умовах на рослини 

діє не один (наприклад, світло чи температура), а сукупність різних за 

інтенсивністю і тривалістю чинників. 

Відомо, що зміна напруження зовнішніх і внутрішніх чинників у часі є 

причиною добової і сезонної нерівномірності росту, про що йшлося вище. 

Швидкість росту залежить від того чинника, який є у мінімумі. Власне цей 

чинник і буде гальмувати ріст, навіть якщо всі інші чинники оптимальні. 

Отже, нормальний ріст кожної рослини, внаслідок чого вона набуває 

кінцевої форми і розмірів, є наслідком складної взаємодії зовнішніх і 

внутрішніх чинників, взаємозв’язку росту як інтегрального процесу з іншими 

фізіологічними функціями рослинного організму (фотосинтез, дихання, 

мінеральне живлення, водообмін, стійкість до різних несприятливих 

чинників та ін.). Сьогодні є сучасна лабораторна техніка, яка дає змогу 

вивчати одночасно дію на ріст і розвиток рослин декількох чинників зі 
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змінною інтенсивністю. Такі дослідження виконують у лабораторіях 

штучного клімату, так званих фітотронах, які сприяють нагромадженню 

експериментальних даних щодо контрольованого впливу різних чинників. 

Наприклад, під час вивчення впливу на ріст квасолі короткого і довгого дня 

за умов денної температури 20, 23 і 26оС та нічної 14, 17 і 20оС з’ясовано, що 

максимальна площа листка і найбільший врожай отримано на довгому (14-

годинному) дні за температури 26оС вдень і 20оС уночі. Наголосимо, що за 

голландським ученим Ф. Вентом, найважливішим чинником, який керує 

процесом росту і розвитку рослин, є нічна температура. 

Зазначимо, що навколишнє середовище інколи характеризують 

декількома несприятливими чинниками для росту і розвитку рослин. Проте 

їхня комплексна дія на рослини вивчена ще недостатньо. Водночас відомо, 

що несприятливі чинники (низька та висока температура, іони важких 

металів, гіпоксія тощо) зумовлюють швидку мобілізацію захисних систем 

рослинного організму, які відповідають за збереження життєдіяльності та 

перебудову метаболізму. Виявлено, що рослини після теплового шоку мають 

підвищену стійкість до летальних концентрацій Al+3, Cd +2, Fe+3. Вивчення 

сумісної дії іонів важких металів (Cd, Pb, Ni, Cu, Zn), високих температур і 

сольового стресу засвідчило, що іони важких металів індукують утворення 

стресових сполук: триметилгліцерину, фенольних сполук та деяких полімінів 

(іони кадмію – найбільше). Сумісна дія всіх несприятливих чинників 

призводить до збільшення у п’ять разів кількості стресових метаболітів, так 

званих біохімічних індикаторів стресу (Bergmann et al., 1997).  

З урахуванням поодиноких повідомлень про підвищення стійкості до 

дії стресорів за умов попереднього впливу іншого стресу ми дослідили дію 

теплового шоку, який передував дії іонів важких металів, на ріст та 

адаптаційні властивості рослин кукурудзи (Терек, Терек, 2005). 

Відомо, що за умов дії декількох чинників, їхній інтегральний вплив 

може призвести до різних ефектів:  
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 адитивності, коли вони впливають на різні функціональні 

системи і результат є сумою поодинокого впливу;  

 синергізму, коли вони впливають на різні ланки однієї системи і 

посилюють дію один одного;  

 антагонізму, коли взаємно послаблюють один одного. 

Для послаблення дії несприятливих чинників на рослини 

використовували регулятори росту (6-БАП і зеастимулін (ЗС)). Закладено 

досліди, у яких насіння кукурудзи пророщували на дистильованій воді 

(контроль), розчині 6-БАП (10-11 М) та ЗС (1:103). Дводобові проростки 

піддавали дії високої температури (+42оС) протягом 2 і 24 год. Тридобові 

проростки висаджували на розчин Гельрігеля, у який додавали солі важких 

металів – Cd(NO3)2 (10-6 M) або Pb(NO3)2 (10-5 M). На цих розчинах рослини 

росли протягом семи діб.  

Результати вимірювання рослин, проведені на п’ятий сьомий і десятий 

дні їхнього росту на різних розчинах, свідчать про зростання в часі 

негативної дії іонів важких металів і теплового шоку. Ростові параметри 

десятидобових рослин за дії іонів кадмію, свинцю та високої температури 

підтверджують зменшення росту осьових органів рослин кукурудзи. У цьому 

випадку найбільше інгібування росту зафіксовано в умовах довготривалого 

теплового шоку, що призвело до зниження росту кореня і пагона, відповідно, 

на 38 і 41%. Сумісна дія двох негативних чинників спричинює ще більше 

інгібування росту. Зокрема, висока температура протягом 24 год під час 

проростання насіння, подальше вирощування рослин на розчині Гельрігеля з 

додаванням Cd(NO3)2 або Pb(NO3)2 зумовлює гальмування росту коренів 

кукурудзи, відповідно, на 45 і 42%.  

Такий результат пов’язаний, імовірно, з накладанням дії окремих 

чинників. Водночас він не є сумою поодиноких впливів і свідчить про 

складність взаємовпливів і взаємозалежностей різних процесів у цілісному 

рослинному організмі. З’ясовано, що регулятори росту 6-БАП і ЗС за умов 

оптимальної температури стимулюють ріст коренів, відповідно, на 14 і 26%, 
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а пагонів – на 19 і 40% щодо контролю. Вони також послаблюють негативну 

дію поодиноких несприятливих чинників. Зокрема, зеастимулін підвищує 

ріст коренів на 14%, а пагонів – на 26% у тих рослин кукурудзи, які зазнали 

впливу двогодинного теплового шоку. Зафіксовано позитивну дію 

зеастимуліну і за умов сумісної дії іонів важких металів та високої 

температури, що призводить до стимулювання росту коренів на 9%, а пагонів 

– на 18% щодо контролю. Водночас за сумісної дії довготривалого теплового 

шоку (24 год) та важких металів використані нами регулятори росту 

виявилися неефективними, і ріст коренів та пагонів дещо зменшився. 

Виявлено, що саме тепловий шок є тим вирішальним чинником, який 

спричинює зниження росту. 

Різна інтенсивність ростових процесів за дії стресових чинників 

супроводжується біохімічними змінами, зокрема, поліморфізмом 

цитозольних білків меристематичних клітин коренів кукурудзи. Це 

стосується низько- (8,9, 14, 20, 28 і 30 кДа) та високомолекулярних (110, 180 і 

210 кДа) білків. Зокрема, кількість білка з молекулярною масою 110 кДа за 

дії стресових чинників збільшується удвічі. Сумісна дія іонів кадмію і висока 

температура знижують вміст цього білка майже до рівня контролю, що є 

проявом антагоністичної дії чинників. Водночас 6-БАП послаблює негативну 

дію стресорів, зумовлюючи збільшення синтезу специфічних стресових 

білків. Аналогічна ситуація відбувається і з високомолекулярним білком 180 

кДа. 

На особливу увагу заслуговує білок з молекулярною масою 210 кДа, 

кількість якого зростає у чотири рази за дії іонів Cd2+ та у два рази за дії 

високої температури й сумісної дії цих двох чинників. Регулятор росту 6-

БАП, послаблюючи негативну дію іонів Cd2+ та теплового шоку, індукує 

синтез цього білка і приводить до збільшення його кількості у п’ять разів 

порівняно з контролем. За дії іонів свинцю суттєво знижується кількість 

низки низькомолекулярних білків, зокрема, білків з молекулярними масами 

14, 28 і 30 кДа – відповідно у 3,0 5,5 і 4,0 рази щодо контролю. Виявлено 
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підвищення кількості стресових білків, особливо високомолекулярних (180 і 

210 кДа). Вплив довготривалого теплового шоку (24 год) та іонів свинцю на 

поліпептидний склад білків у клітинах кореневих меристем рослин 

кукурудзи зумовлює кількісні зміни всіх поліпептидів. Проте на особливу 

увагу заслуговують високомолекулярні білки з молекулярними масами 180, 

210 та 240 кДа, яких нема у контрольному варіанті та які з’являються за дії 

іонів свинцю і теплового шоку. Водночас їхня сумісна дія є є 

антагоністичною, що призводить до різкого зменшення кількості білків, 

зокрема з молелулярною масою 180 кДа – у 3–4 рази, з 210 кДа – у 14–15 та з 

240 кДа – у 18–20 разів. У цьому разі різко виявляється протекторний ефект 

6-БАП. Наприклад, за умов високої температури 6-БАП сприяє підвищенню 

кількості стресового білка з молекулярною масою 210 кДа у шість разів 

порівняно з контролем. 

Отже, іони важких металів та тепловий шок суттєво впливають на 

кількість низько- та високомолекулярних білків, поліпептидний склад білків 

клітин кореневих меристем кукурудзи. Окрім кількісних виявлено також 

якісні зміни, що супроводжуються появою нових білків, яких нема у 

контролі. Це стосується високомолекулярних білків, зокрема з молекулярною 

масою 180, 210 та 240 кДа, що свідчить про зміну експресії генів, 

відповідальних за синтез білків, ідентифікація яких сприятиме ліпшому 

розумінню фізіологічної адаптації. 

Виявлені зміни у компонентному складі цитозольних білків можуть 

бути зумовлені декількома причинами, які виникають унаслідок 

безпосередньої або опосередкованої дії іонів важких металів та теплового 

шоку. Однією з них є активація або репресія регуляторних генів, що, 

відповідно, може зумовити підвищення інтенсивності синтезу білків або 

посилення катаболічних явищ. 

Причиною поліморфізму білків за впливу високої температури та іонів 

важких металів можуть бути також різні за механізмами дії протеолітичні 

процеси, які активуються за стресових умов, зокрема, зміна проникності 
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тонопласту і вихід у цитозоль протеолітичних ферментів, на які багаті 

вакуолі. Серед процесів біодеградації, які відбуваються під час стресових 

ситуацій, важливе значення має убіквітинозалежний протеоліз. Результати 

наших досліджень засвідчують, що вже за дії короткотривалої високої 

температури (2 год) збільшується кількість пептиду з молекулярною масою 

8,9 кДа, що близьке до молекулярної маси убіквітину – 8,6 кДа. Ще більші 

зміни кількості убіквітину у фракції цитозольних білків клітин кореневих 

меристем кукурудзи виявлено за дії довготривалої високої температури (24 

год), а також під впливом 6-БАП. Це свідчить про захисний ефект регулятора 

– активацію убіквітинозалежного протеолізу, який руйнує пошкоджені 

аномальні білки, утворені під час стресів у великих кількостях.  

Зазначимо, що зростання тривалості дії високої температури від 2 до 24 

год приводить до збільшення кількості низки білків (18, 24, 67, 70 та 72 кДа) і 

появи високомолекулярних білків (180, 210 та 240 кДа). Такі зміни у 

компонентному складі білків можуть сприяти формуванню термостійкості 

клітин.  

Відомо, що несприятливі чинники спричинюють також утворення 

активних форм кисню, які є токсичними і негативно впливають на різні 

компоненти клітини. Вони індукують ПОЛ біологічних мембран, що 

призводить до часткової дезінтеграції мембран і збільшення їхньої 

проникності. Інактивація вільних радикалів та пероксидів, що виникають за 

дії стресових чинників, у всіх живих організмів забезпечена системою 

глутатіону та ферментативною антиоксидантною системою. Функціонування 

цих систем добре вивчене у тваринних організмів і мало – у рослин. 

Результати наших досліджень сумісної дії двох несприятливих 

чинників – теплового шоку та іонів важких металів – на активність одного з 

ферментів антиоксидантної системи – пероксидази – у клітинах кореневих 

меристем рослин кукурудзи засвідчують, що іони свинцю і кадмію 

підвищують активність пероксидази у 4,0–4,4 раза в рослин, насіння яких 

проростало за оптимальної температури. Висока температура під час 
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проростання насіння кукурудзи в різних комбінаціях з солями свинцю і 

кадмію призводить також до підвищення активності ферменту у 2,8–3,8 раза. 

Порівняння дії одного чинника (тепловий шок, 24 год) з сумісною дією 

високої температури й іонів свинцю свідчить про посилення активності 

пероксидази на 18%, яка, водночас, була нижчою на 17,5%, ніж за дії самого 

катіона. 

Зазначимо, що використання регуляторів росту 6-БАП і ЗС приводить 

до підвищення активності ферменту, причому сильніше за сумісної дії 

гіпертермії та іонів важких металів. Наприклад, 6-БАП зумовлює збільшення 

у п’ять разів активності пероксидази в клітинах кореневих меристем рослин 

кукурудзи, які зазнали впливу 24-годинного теплового шоку та іонів свинцю. 

Ще сильніше активує пероксидазу зеастимулін, зокрема, за сумісної дії 

гіпертермії (24 год) та іонів кадмію – у 5,8 раза, а за іонів свинцю – у 5,6 раза. 

На підставі таких комплексних багатофакторних досліджень виявлено, що 

рослини кукурудзи сорту Закарпатська жовта зубовидна чутливіші до іонів 

кадмію, ніж до свинцю, що зумовлено, ймовірно, їхньою більшою 

токсичністю, та ліпше реагують на зеастимулін, ніж на 6-БАП (у межах 

досліджуваних нами концентрацій). 

Отже, меристематичні клітини коренів кукурудзи відповідають на 

комплексну дію несприятливої температури, токсичних іонів важких металів 

та регуляторів росту посиленим синтезом специфічних стресових білків та 

підвищеною активністю пероксидази. Незмінний інтерес до пероксидаз 

останніми роками отримав новий стимул з боку екологічної фізіології, 

оскільки вони є чутливими індикаторами різноманітних впливів 

навколишнього середовища. З’ясовано, що проникнення в клітину іонів 

важких металів індукує підвищення пероксидазної активності та посилення 

ПОЛ. У цьому разі стійкість рослин до різних стресів асоціюється з появою 

молекулярних шаперонів, а це свідчить про те, що стресові білки є 

компонентами загального адаптаційного синдрому; їхнє утворення в рослин 

за дії різноманітних екстремальних чинників, зокрема, високої температури 
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та іонів важких металів, засвідчує унікальність і певну специфічність цих 

реакцій на певний, конкретний стрес. Видимою ж реакцією-відповіддю 

рослини на стрес є гальмування їхнього росту. 

 

12. РЕГУЛЯТОРИ РОСТУ РОСЛИН ТА ЇХНЄ 

ВИКОРИСТАННЯ 

 

У регулюванні складного ростового процесу рослин активну участь 

беруть численні ендогенні сполуки як гормональної (розглянуті вище), так і 

негормональної природи. Це деякі феноли, фенолкарбонові кислоти, які 

мають ауксинову активність, похідні сечовини, яким притаманна 

цитокінінова активність, і деякі вітаміни (тіамін, аскорбінова і нікотинова 

кислоти). 

Низка фенольних сполук (кумарин, скополетин, нарингенін, 

хлорогенова, корична, ферулова, кумаринова кислоти) інгібує проростання 

насіння різних рослин, зумовлює настання спокою бруньок. Їх називають 

фенольними інгібіторами. На відміну від фітогормонів, вони діють у 

концентраціях, у 100–1000 разів більших, утворюються з амінокислот 

(триптофану, феніланіліну, аніліну й метіоніну) і не переміщуються по 

рослині. Фенольні сполуки нагромаджуються в тканинах рослин у разі 

тимчасового гальмування росту, зокрема в осінніх бруньках, і зникають під 

час проростання їх навесні. Збільшення кількості цих речовин відбувається і 

в процесі старіння рослин. Фенольні сполуки можуть виділятися у ґрунт 

разом з кореневими виділеннями і спричинюють гальмування росту рослин 

того ж виду або тих, що конкурують з ними (рис. 89). 
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Фенольні інгібітори загальмовують розтягування клітин, що 

пов’язано, зокрема, з порушенням окисного і фотосинтетичного 

фосфорилювання, а саме: утворюється менша кількість АТФ, що і є 

головною причиною гальмування росту. За впливу цих інгібіторів 

зменшується синтез ІОК і пришвидшується її розпад, оскільки вони 

активують ІОК-оксидазу, унаслідок чого вміст ауксину може знизитися до 

нуля. Відомо, що ауксини і фенольні інгібітори мають спільного попередника 

– шикимову кислоту, тому за умов активного синтезу інгібіторів 

новоутворення ауксинів загальмоване. Природні інгібітори пригнічують 

також утворення інших фітогормонів – гіберелінів і цитокінінів. 

Зазначимо, що співвідношення гормонів та інших ендогенних 

фізіологічно активних речовин у клітинах змінюється і під впливом 

зовнішніх умов, у яких перебуває рослина: температури, інтенсивності та 

якості світла, фотоперіоду, мінерального живлення, водозабезпечення тощо. 

Гормони виявляють регуляторну дію разом з поживними речовинами, які 

надходять у рослину, а їхній синтез пов’язаний із загальним обміном речовин 

і, перш за все, з фотосинтезом і диханням. Тому все це потрібно враховувати 

Рис. 89. Фенольні сполуки – регулятори росту негормональної 
природи 
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в разі їхнього використання для керування ростом рослин, щоб отримувати 

вищі врожаї. 

Для екзогенної обробки рослин фітогормонами використовують водні 

розчини дуже низьких концентрацій і виконують це різними способами: 

обприскують ними наземну частину або окремі органи рослини; наносять 

крапельним способом на точку росту пагона; занурюють пагони на декілька 

годин у ці розчини або вирощують на них цілі інтактні рослини. Часто 

застосовують пасту, виготовлену шляхом розтирання невеликої кількості 

гормону з ланоліном, яку наносять на досліджуваний орган або його зріз. 

Успішне використання фітогормонів забезпечене, якщо пам’ятати, 

по-перше, що екзогенні гормони впливають лише тоді, коли в рослині не 

вистачає ендогенних гормонів. Найчастіше це трапляється в особливі, 

критичні періоди онтогенезу (наприклад, у процесі проростання насіння, 

цвітіння, плодоношення) або в разі порушення цілісності рослинного 

організму (наприклад, розмноження живцями, культура тканин). Інколи 

виникають несприятливі умови вирощування рослин (дефіцит деяких 

елементів живлення, вологи тощо), що порушують синтез гормонів, тоді 

також необхідне екзогенне внесення фітогормонів. Якщо в клітинах рослин 

багато ендогенних ауксинів, то обробка екзогенним гормоном не дає 

позитивного результату а, навпаки, призводить до збільшення кількості 

фенольних інгібіторів, які різко уповільнюють ріст. 

По-друге, клітини, тканини та органи рослини повинні бути 

сприйнятливими до екзогенних гормонів, тобто компетентними. 

Компетенція пов’язана з загальним станом внутрішньоклітинних процесів і 

наявністю специфічних рецепторів. Клітина може бути компетентна до дії 

конкретного гормону на одній фазі росту, і не компетентна – на іншій. 

Зазначимо, що ендогенні гормони локалізовані в певних компартментах 

клітини, тому екзогенне внесення не може повністю замінити їх, оскільки 

розподіл фітогормонів буде іншим у разі внесення їх іззовні. Відомо, що 

швидкість росту детермінована, і залежно від спадковості утворюється певна 
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кількість гормонів. Тому якщо подіяти ауксином у період інтенсивного 

росту, то обробка дасть позитивний результат, а якщо обробити рослину в 

період повільного росту, то позитивного результату не буде. 

 

12.1. Практичне використання фітогормонів 

 

Ауксини. У практиці рослинництва ауксин найчастіше 

використовують для стимулювання коренеутворення у живців та відновлення 

кореневої системи (див. рис. 7). Наприклад, обробка нижніх кінців живців 

розчином ІОК (50 мг/л) приводить до посилення дихання, припливу 

поживних речовин, що позитивно впливає на коренеутворення. Зокрема, у 

живців дерев, які важко вкорінюються, занурення їх на 3–24 год у водний 

розчин ІОК (5–200 мг/л) пришвидшує коренеутворення. Для цього 

застосовують і синтетичні аналоги ауксину – індолілмасляну, α-

нафтилоцтову та 2,4-дихлорфенолоцтову (2,4-Д) кислоти (рис. 90).  

 

 

Згідно з законом кількості подразнення, у разі стимулювання можна 

збільшити концентрацію розчину, зменшуючи час обробки, або навпаки. 

Однак здебільшого ліпші результати отримують за умов зниження 

Рис. 90. Зелені черенки яблуні: А – контроль; 
 Б – оброблені індолілмасляною кислотою.  



 285 

концентрації ауксину і продовження часу обробки. Зокрема, дерев’янисті 

живці доцільно витримувати в розчині ІМК (50–70мг/л), а зелені – у розчині 

того ж регулятора, але нижчої концентрації (30–50мг/л) протягом 8–12 годин. 

Живці не повинні бути освітлені сонцем, а температура розчину – не вище 

20–23оС. Метод штучного вкорінення має величезне практичне значення у 

світовій практиці, за його допомогою сьогодні створено сучасні 

високодохідні плантації дерев кави, какао і цитрусових. 

Для отримання партенокарпічних плодів і стимулювання 

плодоношення рослини томатів, огірків обприскують під час цвітіння, що 

сприяє утворенню безнасінних плодів з підвищеним вмістом цукру. У цьому 

випадку ауксин замішує екзогенний гормон, що його виробляють пилок і 

насіння. Такий прийом широко використовують у теплицях. У томатів перше 

суцвіття дає дрібні плоди, а після обробки ауксином утворюються великі 

плоди, що збільшує врожай.  

Дуже ефективною є обробка ананасів (у розетку листків наливають 50 

мл розчину α-НОК), що значно пришвидшує цвітіння і плодоношення. На 

Гавайських островах, де процес цвітіння ананасів розтягнутий на декілька 

місяців, що незручно для механізованого виробництва, плантації 

обприскують розчином α-НОК (25 мг/л) або 2,4-Д (5–10 мг/л). Ці речовини 

стимулюють у рослинах біосинтез ендогенного етилену. Завдяки цьому всі 

рослини зацвітають одночасно і на три тижні раніше дозрівають плоди. 

Унаслідок обприскування крон яблунь, груш та інших рослин α-НОК 

(10 мг/л) затримується утворення відокремлювального шару в плодоніжках, 

що знижує втрати врожаю. Така обробка уповільнює й дозрівання плодів, що 

сприятливо впливає на їхнє подальше зберігання. Затримка дозрівання плодів 

важлива для районів, де плоди можуть довго перебувати на рослині. Слабкі 

розчини 2,4-Д затримують дозрівання плодів лимонів, апельсинів, такі 

зеленкуваті плоди ліпше зберігаються, їх менше пошкоджують хвороби. 

Зокрема, на цитрусових плантаціях Каліфорнії передзбиральне 

обприскування дерев 0,0008% розчином 2,4-Д значно поширене і дає стійкий 
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ефект. Завдяки цьому способу обробки Каліфорнія є постійним 

постачальником цитрусових протягом усього року. Також використовують 

додавання 0,01–0,1% розчину 2,4-Д у воду, якою миють плоди, або у воскову 

емульсію, якою їх покривають перед закладанням на збереження. Це 

приводить до затримки пожовтіння й підвищує лежкість.  

Для захисту плодових дерев, зокрема, абрикоса, від весняних 

заморозків доцільно наприкінці літа обприскати їх розчином ІОК, що сприяє 

затримці росту бруньок і розпускання квіток до настання стабільних 

позитивних температур. 

Період спокою бульб картоплі до двох років продовжити можна 

обробкою метиловим ефіром α-НОК (див. рис. 65). 

Усі синтетичні аналоги ауксину мають високу фізіологічну дію. 

Високі їхні дози (0,6–1,5 кг/га) спричинюють пошкодження і навіть загибель 

рослин. Тому їх використовують для знищення непотрібної рослинності, 

зокрема, бур’янів. З цією метою часто застосовують 2,4-Д як гербіцид 

селективної дії, що детальніше розглянемо нижче. 

Гібереліни. Завдяки посиленому росту наземної частини рослин 

(стебла і листків), оброблених гібереліном, можна підвищити  врожай зеленої 

маси (наприклад, кукурудзи). У волокнистих культур зростає якість волокна і 

врожай, оскільки довжина стебла, наприклад, у коноплі, може досягати 6 м. 

Обприскування гібереліном (10–100 мг/л) квітучих рослин 

безнасінних сортів винограду зумовлює розростання осей грона і 

плодоніжок, збільшення розміру ягід у 1,5–2,5 раза, пришвидшення 

дозрівання на декілька днів і підвищення врожаю у два–три рази. Зокрема, у 

дослідах академіка М.Х. Чайлахяна, виконаних на кишмишному винограді, 

отримано збільшення маси ягід у 3,5 раза, а грона – у 6,2 раза внаслідок 

збільшення кількості ягід у гроні (за дії гібереліну 884 ягід, у необроблених – 

275). У цьому випадку зростала їхня цукристість, дозрівання наставало на 

11–14 днів раніше, ніж у контролі, а маса окремих грон доходила до 2,6 кг і 

вони мали привабливий зовнішній вигляд (рис. 91).  
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Останніми роками широко використовують новий і дуже ефективний 

метод нанесення гібереліну за допомогою гормонального лейкопластиру. 

Переваги цього методу полягають у тому, що препарат з лейкопластиру 

рослина засвоює тривалий час, не втрачаючи фізіологічної активності, він 

також захищений від змивання дощем, що суттєво зменшує (у три–чотири 

рази) витрати препарату порівняно з обприскуванням водним розчином 

гібереліну. Метод запатентований у США, Франції, Болгарії, Греції, 

Туреччині, його широко застосовують для отримання високоякісних 

родзинок. Зазначимо, що гіберелін з лейкопластиру діє лише на те гроно, на 

плодоніжку якого він нанесений(рис. 92). 

Гібереліни забезпечують синхронне проростання насіння ячменю, 

активують гідролітичні ферменти, зокрема утворення амілаз, що поліпшує 

якість солоду. На цій властивості гіберелінів ґрунтується їхнє використання в 

пивоварінні. На практиці для обробки 1 т ячменю витрачають від 40 до 200 

мг гібереліну. Відомо, що ліпші сорти чеського, німецького, англійського та 

ризького пива отримані із обробленого гібереліном насіння ячменю, яке мало 

високоякісний солод. В Англії на потреби пивоварної промисловості йде 90% 

гібереліну. 

Рис. 91. Грона винограду сорту Коринка чорна: 

Ліворуч – контроль, праворуч – гроно, оброблене 
гібереліном. 
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За допомогою гіберелінів можна переривати спокій бульб картоплі 

(рис. 93) та насіння деяких видів 

рослин, зокрема, замінити 

стратифікацію. З’ясовано, що 

обробка свіжозібраних бульб 

картоплі гібереловою кислотою (1–2 

мг/л) і тіосечовиною (20 мг/л) 

приводить до їхнього швидкого 

проростання. Цей прийом 

застосовують у південних районах 

України, де практикують літнє 

саджання картоплі, що дає змогу 

збирати два врожаї цієї важливої культури за один рік. 

Виявлено позитивний вплив гібереліну на апельсини. Зокрема, в 

Австралії сорт Валенсія має яскраво виражену періодичність плодоношення. 

Обприскування розчином гібереліну (25 мг/л) безпосередньо перед рясним 

Рис. 92. Грона винограду сорту Кишмиш білий. На 
нижнє гроно нанесений гібереліновий пластир 
(Мананков та ін., 2002) 

Рис. 93. Вплив гібереліну (Б) на 
проростання бульб картоплі;  
А – контроль 
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цвітінням знижує кількість плодів у врожайний рік і різко підвищує у 

наступний – неврожайний. За допомогою цього способу вдається зменшити 

різницю між двома врожаями з дев’яти до двох разів, що має важливе 

економічне значення, оскільки за два сезони збір апельсинів зростає на 15–

20%. Крім того, обробка плодів апельсинів гібереліном призупиняє старіння 

шкірки, продовжує терміни збирання врожаю, що сприяє збільшенню 

періоду продажу плодів. 

Цитокініни. За допомогою цитокінінів можна регулювати ріст та 

органогенез у культурі ізольованих клітин і тканин. Зокрема, у культурі 

калусної тканини цитокінін за підвищених концентрацій (0,5–1,0 мг/л) 

індукує утворення пагонів (див. рис. 23). Це має важливе значення, оскільки 

так можна отримати велику кількість тканин, які містять цінні лікарські 

речовини, а також чисті лінії для селекції. Цитокініни також знімають 

апікальне домінування, тобто зумовлюють ріст бічних бруньок, 

загальмованих ауксинами, що змінює габітус рослин.   

За допомогою цитокінінів можна затримати старіння. Особливо це 

видно на старих пожовклих листках, обробка яких цитокініном приводить до 

відновлення синтезу хлорофілів та білків, що й призупиняє процеси старіння. 

Цитокініни здатні підвищувати стійкість рослин до несприятливих умов 

довкілля. Виявлено зростання вмісту вільних, активних форм цитокінінів за 

умов гіпо- і гіпертермії, токсичної дії важких металів тощо. Зокрема, 6-

бензиламінопурин – синтетичний аналог цитокінінів – є протекторною 

сполукою і захищає рослинні тканини від несприятливих чинників, що 

детально розглянуто вище. 

Абсцизова кислота. Завдяки здатності сприяти закриттю продихів 

АБК використовують як антитранспірант під час пересаджування кущів і 

дерев, для зниження інтенсивності транспірації. АБК застосовують також для 

підвищення посухостійкості. За умов високих температур АБК 

нагромаджується в усіх органах рослин, у цьому разі знижується тургор, 

який зумовлює конформаційні зміни мембран клітини. АБК спричинює 
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закривання продихів, нагромаджується в клітинах кореня та виділяється в 

навколишнє середовище, алелопатично впливаючи на інші рослини. 

Збільшення вмісту АБК захищає зовнішні мембрани клітини від 

збезводнення, підвищує вміст осмотично активних речовин (калію, проліну) 

та приводить до нагромадження стресових білків. 

Етилен. У практиці етилен широко застосовують для пришвидшення 

дозрівання плодів багатьох видів рослин. Дозрівання плодів – досить 

складний процес, який супроводжується посиленням інтенсивності дихання, 

розпадом багатьох сполук, розм’якшенням тканин, зміною їхнього 

забарвлення, запаху тощо. З’ясовано, що плоди в період дозрівання 

синтезують етилен, який регулює всі ці процеси. Етилен підвищує 

проникність мембран у клітинах, що забезпечує контакт ферментів і 

субстратів, та синтез білків, необхідних для процесу дозрівання. 

У виробничих умовах використовують похідний етилену – етрел, 

який у клітині розпадається з виділенням етилену. Для обробки бананів 

рекомендують розчин етрелу 0,5–2,0 г/л, груш – 0,25–1,0, томатів і динь – 

1,0–4,0 г/л. Зеленкуваті лимони, апельсини, мандарини, грейпфрути 

витримують у розчині етрелу 1 г/л від 3 с до 10 хв залежно від стану плодів, 

потім протягом семи–десяти днів плоди зберігають у темному приміщенні 

(не менше 25оС), після чого вони набувають яскравого забарвлення і можуть 

бути реалізовані. Етрел використовують і для обприскування рослин огірків 

та гарбузів, що приводить до утворення більшої кількості жіночих квітів і 

збільшення врожаю плодів. 

Здатність етилену легко окиснюватись за дії КMnO4 до етиленгліколю 

використовують для видалення його з контейнерів, у яких транспортують 

плоди і квіти. Видалення етилену знижує швидкість дозрівання плодів і 

розкриття квітів. 

Отже, у рослинному організмі існує складна багатокомпонентна 

гормональна система, яка є необхідною умовою життя багатоклітинного 

організму, вона регулює ріст і формування всіх органів, усі життєво важливі 
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процеси в умовах збалансованої дії гомонів стимулювальної та інгібіторної 

природи. 

Водночас сьогодні синтезовано багато речовин, які також здатні 

регулювати процеси росту рослин, оскільки за структурою є аналогами 

нативних ендогенних фітогормонів. Тому всі природні та синтетичні 

сполуки, що беруть участь у регулюванні росту і розвитку рослин, якими 

обробляють рослини для збільшення врожайності або зміни їхньої 

життєдіяльності, форми, якостей і полегшення процесу збирання та 

збереження врожаю, об’єднують загальним терміном регулятори росту і 

розвитку рослин. 

 

12.2. Синтетичні регулятори росту рослин та їхнє використання 

 

Регулятори росту і розвитку рослин – дуже неоднорідні речовини, 

відмінні за будовою, фізико-хімічними властивостями і характером 

фізіологічної активності. Серед них важливе місце посідають ретарданти. 

Ретарданти – це речовини, які уповільнюють ріст рослин. Вони 

зумовлюють вкорочення і потовщення стебла, розширення листкової 

пластинки, збільшують інтенсивність зеленого забарвлення, сприяють росту 

коренів, але не впливають на органи плодоношення, не спричинюють 

структурних аномалій і, що дуже важливо, – підвищують продуктивність 

рослин. 

Дія ретардантів спрямована головно на клітини субапікальної 

меристеми, поділ і розтягування яких уповільнюється. Позитивна дія їх 

полягає у підвищенні стійкості рослин до несприятливих чинників довкілля. 

Загальним для всіх ретардантів є наявність органічних катіонів, які 

відіграють важливу роль в енергетичних процесах клітини. 

Найпоширеніший ретардант – хлорхолінхлорид (ССС). Його 

випускають у вигляді 60% водного розчину. Препарат не токсичний, не має 

канцерогенної і тератогенної дії. 
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ССС – ефективний ретардант проти 

вилягання злаків. Відомо, що вилягання 

зернових культур призводить до втрат 

врожаю, що часто трапляється в умовах 

високої вологості, сильних літніх опадів, в разі зрошення і високих доз 

азотних добрив. Виявлено, що оптимальним 

періодом обприскування озимої пшениці 

розчином ССС є фаза кущіння – початок 

виходу в трубку. Саме в цей час формуються 

тканини нижніх міжвузлів стебла, довжина 

клітин яких за дії ретарданта суттєво 

зменшується. Згодом це приводить до 

зменшення довжини і підвищення міцності 

нижнього міжвузля, що й зумовлює 

зміцнення всього стебла. Якщо рослини 

обприскати раніше, то це призведе до 

зменшення кількості колосків у колосі, тобто 

до зменшення врожаю, а в пізніші терміни 

довжина стебла зменшується через верхні 

міжвузля, що не супроводжується зміцненням 

стебла і не завжди попереджає вилягання 

(рис. 94). З’ясовано, що за дії ССС в стеблі 

злаків зростає вміст клітковини і лігніну. 

  Посилюється також активність поділу клітин субапікальної меристеми 

в поперечному напрямі, що приводить до потовщення стебла, збільшення 

його діаметру (рис. 95). Виявлено більшу кущистість рослин пшениці, у них 

збільшується ширина листкових пластинок, колір стає синьо-зеленим, що 

зумовлено збільшенням вмісту хлорофілів у два і більше разів. 

Хлорхолінхлорид 

Рис. 94. Вплив 
хлорхолінхлориду на 
довжину стебла пшениці. 
Ліворуч – контроль (А); 
праворуч – за дії ССС (Б) 
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Ретардантна дія ССС зростає за умов збільшення дози від 1 до 8 кг/га. 

Однак значний господарський ефект є за дози 4 кг/га, тому подальше її 

підвищення недоцільне. Важливо й те, що препарат навіть у дозі 24 кг/га не 

має фітотоксичності. Виявлено, що ССС підвищує врожай озимої пшениці на 

8 ц/га завдяки стійкості до вилягання і можливості використання високих доз 

азотних добрив. У цьому разі ефективність ретарданту залежить від сортових 

особливостей пшениці. Найліпші результати дають високостеблові сорти, 

зокрема, Миронівська 808.  

Зазначимо, що ССС має властивість пришвидшити розвиток рослин. 

Наприклад, за результатами наших досліджень (Терек, 1990) проростки 

кукурудзи, які росли впродовж п’яти діб на 0,2% розчині ССС, а пізніше 

десять діб на розчині Гельрігеля, утворили короткий пагін з п’ятьма 

листками, тоді як контрольні рослини (вирощені на розчині Гельрігеля) 

перебували у фазі двох листків (рис. 96). Цей факт засвідчує здатність 

препарату ССС, який гальмує ріст, пришвидшити розвиток кукурудзи. У 

цьому разі весь пагін і частина кореня біля зернівки мали рожево-фіолетове 

забарвлення з огляду на високий вміст антоціанів. Нагромадження 

антоціанів, зокрема, у разі інгібування росту за дії несприятливих чинників, 

можна розглядати як захисний механізм. 

Рис. 95.  Вплив хлорхолінхлориду на анатомію стебла 
озимої пшениці. А – контроль, Б – за дії ССС 
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Як бачимо з рис. 96, інгібувальна 

дія ССС повністю знакала за умов 

одночасного введення в розчин Гельрігеля 

гібереліну. У цьому варіанті рослини 

перебували у фазі трьох листків, висота 

пагона незначно переважала контрольні 

рослини, проте ріст кореневої системи був 

загальмований на 47% щодо контролю. У 

літературі є дані, що ССС знижує вміст 

вільних форм ауксинів і підвищує вміст 

зв’язаних, а також порушує біосинтез 

гіберелінів у низки рослин.  

Сьогодні з’ясовано: механізм дії 

ССС полягає в інгібуванні біосинтезу 

гіберелінів, що і є причиною гальмування 

росту клітин розтягуванням. Це доведено 

експериментально за допомогою міченої 

мевалонової кислоти, перетворення якої в 

гіберелін сильно інгібоване за дії ССС. Можливо за гальмування росту клітин 

стебла частково відповідальні й деякі ендогенні фенольні сполуки, вміст яких 

у цьому разі зростає. 

Зазначимо, що розпад ССС в рослині відбувається не швидко, 

зокрема, для його інактивації в рослинах пшениці потрібно два–чотири 

тижні, через шість тижнів після обприскування в рослинах виявлено лише 

сліди ретарданту. За допомогою міченого ССС за 15N і 14С виявлено продукти 

його деградації – холінхлорид, холін і бетаїн (є продуктом нормального 

обміну речовин). Такий шлях детоксикації ССС в рослинах знижує небезпеку 

забруднення навколишнього середовища. А в ґрунті ССС швидко 

розкладається, оптимальні умови – температура 25оС, вологість ґрунту 60% 

від повної вологоємності. 

Рис. 96. Зняття гібереліном 
дії ССС на ріст рослин 
кукурудзи: 1 – контроль, 2 – 

ССС (0,2%), 3 – ССС (0,2%) + 
ГК (10 мг/л) 
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Ефективним ретардантом є й морфол, зокрема, для ячменю, який має 

низьку чутливість до ССС. Хороші результати отримано й на бавовнику: 

морфол вкорочує і зміцнює стебло, підвищує стійкість до збудників 

захворювань та пришвидшує розвиток. Розкриття коробочок бавовника в 

оброблених морфолом рослин починається на вісім–десять днів раніше, що 

має практичне значення. 

У садівництві особливо популярний ретардант алар. Його з успіхом 

використовують в яблуневих і грушевих садах. Обробка аларом робить крони 

плодових дерев компактнішими і пришвидшує перехід молодих дерев до 

плодоношення, що сприяє інтенсифікації садівництва. Алар використовують 

у так званій технології луговий сад: це щільне, густе насадження яблунь (50– 

100 тис/га), яке в перший рік обприскують 0,15–0,25% розчином алару для 

індукції цвітіння вже наступного року. Застосовують також обробку 

ретардантом для зменшення довжини пагонів. Восени другого року пагони 

скошують на пеньок, а ті, що відростають забезпечують наступний дворічний 

цикл. Така технологія не потребує ручної праці для обрізання і збирання 

врожаю, що є трудомісткими процесами у традиційному саду. 

Алар є також  ефективним засобом проти передзбирального опадання 

плодів. Ретардантну дію алару використовують і в декоративному 

садівництві для вкорочування і зміцнення квітконосів, формування 

компактніших рослин та продовження життя зрізаних квітів. Зокрема, 

препарат “Нора”, який містить 0,07% алару, 0,04% оксихінолінсульфату і 

сахарозу, продовжує життя зрізаних гвоздик до 40 днів. Позитивне для алару 

те, що він не фітотоксичний.  

Нещодавно синтезовано новий високоефективний препарат 

анцимідол, торгова назва квел, який за рівнем активності в сотні разів 

перевищує ССС і алар. Його використовується для одержання низькорослих 

компактних хризантем і лілій. Ефективний у разі обприскування листків та 

внесення в ґрунт.  
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Морфактини вперше синтезовані у 1960–1963 рр. у вигляді двох 

препаратів: ІТ-3233 (флуоренол) і ІТ-3456 (хлорфлуоренол). Хімічна 

структура їх близька до структури гіберелінів. Вони легко потрапляють у 

рослину через листки і корені, пересуваються по рослині й нагромаджуються 

у частинах, які ростуть. Морфактини гальмують ріст і органогенез тільки у 

молодих частинах рослини, не впливаючи на старі органи. Діють повільно, 

але впевнено, порушуючи процеси в точках росту, що призводить до 

утворення потворних органів. Морфактини не мають селективного ефекту і 

гальмують загальний розвиток рослин, пригнічуючи усі процеси активації, 

зумовлені фітогормонами (ауксином, гібереліном). Характерним для них є 

порушення нормального органогенезу рослин. 

Гербіциди – це хімічні речовини, які застосовують для боротьби з 

бур’янами (назва походить від лат. слів herba- трава і cаеdo -убивати). 

Відомо, що бур’яни знижують урожай і якість сільськогосподарської 

продукції, а деякі з них є отруйними для людей і тварин. Вони забирають з 

ґрунту необхідні для культурних рослин вологу і поживні речовини, 

затінюють посіви, спричинюють вилягання злаків, утруднюють механізацію 

робіт та сприяють поширенню шкідників і хвороб. Втрати врожаю внаслідок 

забур’яненості посівів можуть досягати 20–40%. Ось чому боротьба з 

бур’янами є однією з важливих ланок у комплексі агротехнічних заходів, 

спрямованих на одержання високих і сталих врожаїв. 

Зазначимо, що спочатку роботи з гербіцидами тримали у суворій 

таємниці і тільки після закінчення Другої світової війни їх розголошено. 

Сьогодні відомо понад 500 різних гербіцидів, які використовують у різних 

країнах світу для знищення непотрібної рослинності. Завдяки їхній великій 

активності відкриття гербіцидів прирівнюють до відкриття добрив. Однак до 

застосування гербіцидів потрібно ставитися обережно, бо невміле їх 

застосування призводить до загибелі культурних рослин і тварин. 

Хімічний метод боротьби з бур’янами набув поширення після 

відкриття І. Покорним (1941) сполуки надзвичайно високої фітотоксичності – 
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2,4-дихлорфеноксиоцтової кислоти, а пізніше – 2-метил-4-

хлорфеноксиоцтової (2М-4Х) і 2,4,5-трихлорфеноксиоцтової (2,4,5-Т) кислот. 

 

Фактично з цього часу хімічний метод боротьби з бур’янами отримав 

загальне визнання. Нині хімічна промисловість виробляє багато гербіцидів, 

які належать до різних класів хімічних сполук і мають певні особливості дії 

на рослини. 

 Залежно від характеру дії на рослини гербіциди поділяють на дві 

групи: 

 суцільної дії; 

 вибіркової дії.  

Однак такий поділ є умовним, оскільки деякі гербіциди залежно від 

концентрації та можна зачислити як до однієї, так і до іншої групи. 

Гербіциди суцільної дії знищують усю рослинність на площі 

застосування, тому їх використовують на площах, які не обробляють (на 

узбіччях доріг, у міжряддях садів, уздовж ліній залізниць та електропередач). 

На площах, де вирощують культурні рослини, гербіциди суцільної дії можна 

застосовувати в передпосівний та передсходовий періоди, у пару та після 

збирання врожаю.  

До гербіцидів суцільної дії зачислюють важкі мінеральні олії, хлорати 

натрію, калію, сульфат амонію, роданіди тощо. Для суцільного знищення 

рослинності вже з давніх часів використовували сиру нафту (вперше – 1778 

р., керосин – 1865 р.). Продукт переробки нафти – солярову олію, або 

солярку, можна використовувати для обприскування за два–три дні до появи 

сходів культурних рослин на посівах моркви, петрушки, картоплі по вже 

пророслих бур’янах, які найчутливіші до солярки в молодому віці. Дія цього 
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гербіциду виявляється дуже швидко. Вже через 1–2 год на бур’янах 

з’являються опіки, а повна загибель настає на другий–третій день. 

Механізм дії мінеральних олій дуже простий. Вони, проникаючи 

через продихи і кутикулу, заповнюють спочатку міжклітинники паренхіми, а 

потім потрапляють у клітини, спричинюють коагуляцію білків цитоплазми, 

руйнування хлорофілу. Мінеральні олії знижують інтенсивність фотосинтезу 

і транспірації. Все це разом призводить до відмирання клітин і, нарешті, до 

повного висихання рослини. 

Гербіциди вибіркової дії мають таку особливість, що неоднаково 

впливають на різні види рослин. У невеликих дозах вони токсичні для одних 

рослин і порівняно нешкідливі для інших. Вибіркова здатність цих 

препаратів залежить від морфологічної та анатомічної будови різних рослин, 

їхніх біохімічних особливостей і тих змін, які відбуваються в життєдіяльності 

рослинного організму в зв’язку з проникненням у нього гербіциду. Вона 

виявляється лише в певних інтервалах доз, нижче від яких ефективність 

гербіциду знижується і навіть зникає, а вище – набуває характеру препаратів 

суцільної дії. 

Типовим представником вибіркових гербіцидів є 2,4-

дихлорфеноксиоцтова кислота та її похідні. Ці препарати дуже токсичні для 

дводольних бур’янів, тому їх використовують у посівах злакових культур. За 

масштабами виробництва і застосування препарати дихлорфеноксиоцтової 

кислоти посідають перше місце. Найширше використовують натрієві й 

амінні солі 2,4-Д та низько- і високомолекулярні ефіри 2,4-Д. Токсичнішими 

є ефіри порівняно з солями. Наприклад, у дослідах Ф.Л. Калініна та Ю.Г. 

Мережинського (1965) доведено, що за обробки 20 га вівса бутиловим ефіром 

2,4-Д у дозі 0,3 кг/га знищено 95–98% дводольних бур’янів, тоді як на 

ділянці, де використовували натрієву сіль 2,4-Д у дозах, утричі більших, ці 

бур’яни знищено лише на 68–78%. Найчутливіші до 2,4-Д є редька дика, 

лобода біла, грицики звичайні, гірчиця польова. До середньочутливих 

бур’янів належать  хвощ польовий, щириця, подорожник. 
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Зазначимо, що дводольні бур’яни найчутливіші до дії гербіциду 2,4-Д 

у молодому віці, тобто на ранніх фазах онтогенезу. У фазах бутонізації, 

цвітіння й утворення насіння вони стають стійкими. Виняток становлять 

осоти і будяки, які чутливі до 2,4-Д у фазі бутонізації. Так само і злакові 

культурні рослини (озима і яра пшениця, жито, овес) стійкіші до гербіцидів у 

фазі кущіння. В цей період вони добре переносять обприскування 

гербіцидом, з їхніх вертикально розташованих і опушених листків розчин 

стікає і практично не потрапляє в рослину 

(рис. 97). Дуже чутливими до дії гербіцидів 

2,4-Д є широколисті культурні рослини 

(буряк, картопля, соняшник, бобові, 

томати, салат, капуста, огірки), а також 

садові, ягідні й деревні насадження. Тому 

гербіциди типу 2,4-Д поблизу цих культур 

треба застосовувати обережно. Чутливою 

до дії 2,4-Д є і кукурудза, тому її в посівах 

для знищення бур’янів використовують 

атразин і симазин. А для знищення 

небажаної деревної рослинності потрібен  

токсичніший препарат – 2,4,5-

трихлорфеноксиоцтова кислота (2,4,5-Т). 

Усі гербіциди, як суцільної, так і 

вибіркової дії, за способом дії на рослини 

поділяють на дві підгрупи: 

 контактної дії; 

 системної дії. 

До контактних гербіцидів належать такі речовини, які в разі 

нанесення на наземні органи рослин локально пошкоджують їх тільки в 

місцях контакту. Тому інколи можна спостерігати відростання нових пагонів 

Рис. 97. Селективна дія 2,4 Д  
пов’язана зі швидкістю його 
пересування по рослині. 
А – у злаків повільно  
Б – у дводольних швидко. 

Стрілками позначено місця 

нанесення гербіциду 
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і подальший розвиток ураженої рослини. Так діють і речовини суцільної дії, 

зокрема, неочищені мінеральні олії, пентахлорфенол тощо. 

Системні гербіциди – це речовини, які здатні пересуватися по 

судинній системі рослин. Такі гербіциди, потрапивши на листки чи корені 

рослини, швидко переміщаються по всій рослині, спричиняючи її загибель. 

Тому використання препаратів системної дії є дуже ефективним у боротьбі з 

бур’янами, які мають велику кореневу систему, і взагалі з багаторічними 

бур’янами. До них належать препарати як суцільної (солі борної кислоти, 

сульфат амонію), так і вибіркової дії (2,4-Д, 2М-4Х, далапон тощо). 

Ступінь та характер дії різних гербіцидів залежить від погодних та 

ґрунтових умов. Наприклад, у разі застосування препаратів, які діють на 

наземні органи рослин, важливо, щоб після обприскування протягом певного 

часу не було опадів. Натомість дія ґрунтових гербіцидів, особливо 

важкорозчинних (наприклад, симазину), буде ефективнішою, якщо після 

обробки випаде достатня кількість опадів. Крім того, у разі застосування 

ґрунтових гербіцидів (симазин, атразин) важливе значення має механічний 

склад ґрунту та кількість гумусу в ньому, а ступінь ушкодження рослин 

контактними та післясходовими системними гербіцидами залежить від 

температури повітря. Наприклад, за температури повітря 10–13оС гербіциди 

практично неефективні навіть проти чутливих бур’янів. 

 

Механізм токсичної дії гербіцидів вивчений ще недостатньо. Однак є 

дані про специфічні порушення в рослинному організмі за дії деяких 

гербіцидів. Зокрема, неорганічний гербіцид суцільної дії сульфат амонію 

спричинює різке зміщення рН клітинного соку у лужний бік, а ціанамід –

плазмоліз клітин. Гербіциди, які містять миш’як у вигляді арсенату натрію, 



 301 

пригнічують дихання й активність низки дихальних ферментів шляхом 

блокування SH-груп. 

Дещо ліпше вивчений механізм дії гербіцидів типу 2,4-Д. Оброблені 

гербіцидом рослини виявляють чіткі зовнішні зміни – епінастію, згин 

донизу стебла і черешків листків (рис. 98). Рослини виглядають в’ялими, 

листки скручуються у 

трубочку. Під впливом 2,4-Д 

стимулюється поділ камбію, 

але замість клітин флоеми і 

ксилеми утворюється пухка 

паренхімна тканина. 

Виникають нові меристеми в 

перициклі, ендодермі, які 

також продукують пухку 

паренхімну тканину. Через 

деякий час відбувається 

закупорення і руйнування 

ситоподібних трубок, що перешкоджає пересуванню речовин. У рослин 

порушується обмін речовин, зростає інтенсивність дихання, окиснення 

глюкози відбувається не звичайним шляхом, а через пентозофосфатний цикл, 

знижується синтетична діяльність, зростає гідроліз білків, дезамінування 

амінокислот та нагромаджуються токсичні речовини. Все це призводить до 

загибелі рослин. 

Отже, гербіциди різних груп втручаються у метаболізм рослин 

різними способами, проте наслідок однаковий – зниження процесів 

асиміляції і загибель рослини. Услід за первинним токсичним ефектом 

настають глибокі зміни енергетичного обміну, дихання, фотосинтезу, які 

спричинюють врешті загибель рослин. 

 

Рис. 98. Перша реакція рослин на дію 
гербіциду – епінастичні згини листкових 
черешків 
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Гідразид малеїнової кислоти. На особливої уваги заслуговує 

універсальний регулятор росту одно- і дводольних рослин гідразид 

малеїнової кислоти (ГМК). Залежно від концентрації він може 

бути стимулятором, інгібітором і гербіцидом суцільної дії.  

ГМК має слабку токсичність і не виявляє канцерогенної 

дії. Він є дешевим доступним препаратом і допущений у нашій 

країні та багатьох інших державах для обробки рослин, урожай 

яких використовують у їжу або для годівлі тварин. Згідно з 

санітарно-гігієнічними нормами, допустимий вміст ГМК у 

їстівних овочах і плодах – до 14 мг/кг. 

Стимулювальна доза ГМК є дуже низькою (10-4–10-5%), вона 

пришвидшує утворення калусу і коренів у відрізків стебла проростків 

квасолі. Інгібувальна дія ГМК на ріст рослин виявляється у затриманні росту 

стебла і коренів та порушенні формування репродуктивних органів. ГМК 

пригнічує поділ клітин в апікальній меристемі. Ростоінгібувальна дія ГМК 

супроводжується послабленням біохімічних перетворень, гальмуванням 

утворення нуклеїнових кислот, білків, ендогенних фітогормонів (ауксинів, 

гіберелінів, цитокінінів), затримкою поділу і розтягування клітин. Отже, 

високі дози ГМК уповільнюють інтенсивність загального метаболізму і 

фізіологічних процесів у рослині. Процеси детоксикації препарату 

відбуваються дуже повільно, а ефект гальмування стійкий, хоча поступово 

зменшується зі зниженням концентрації ГМК у рослині. 

Гербіцидні дози ГМК призводять до такої сильної дезорганізації 

обміну речовин, що рослини втрачають здатність ефективно протидіяти 

токсичній дії препарату і тому зазнають незворотного ушкодження й гинуть. 

Виявлено, що зниження токсичності ГМК пов’язане з його розпадом та 

зв’язуванням з різними інгредієнтами клітини з утворенням кон’югатів, а 

також виділенням через корені в ґрунт, де його швидко розкладають ґрунтові 

мікроорганізми. 

ГМК 
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ГМК використовують у практичних цілях для збільшення тривалості 

збереження бульб картоплі. У цьому разі обприскують рослини розчином 

ГМК (2,5 кг/га) за 12–15 днів до початку збирання врожаю. Бажано, щоби 

картоплиння було ще зеленим. І, як наслідок, втрати бульб за дії препарату в 

разі збереження протягом десяти місяців зменшуються вдвічі, оскільки ГМК 

знижує інтенсивність дихання, інгібує поділ клітин, що і є причиною менших 

витрат запасних поживних речовин. ГМК застосовують також для 

передпосівної обробки столового і цукрового буряка, моркви, пастернака, 

петрушки, цибулі, часнику. В усіх випадках ліпше і довше зберігаються 

коренеплоди та у два–три рази зменшуються втрати цукру і крохмалю.  

З успіхом ГМК використовують у разі вирощування тютюну для 

обов’язкового агротехнічного заходу – вершкування і пасинкування. Обробка 

рослин, які починають цвісти, розчином ГМК (1–2%) приводить до 

відпадання всіх плодоелементів, тобто за ефектом рівноцінна ручному 

вершкуванню. Листки оброблених рослин також дозрівають раніше, 

поліпшується їхня якість і трохи зростає урожай. Крім цього головного 

ефекту, ГМК підвищує стійкість рослин до тлі. 

Застосовують ГМК і для декоративних газонів, які треба часто 

скошувати (а це значні затрати праці). Навесні ці газони обприскують (дози 

від 3 до 6 кг/га), що затримує ріст злакових трав, проте збільшує їхнє 

кущіння і покращує декоративні якості газонів. 

ГМК використовують і для гальмування росту кущів у живих 

огорожах (вовчих ягід, жовтої акації, кизильника тощо), які на початку літа 

обприскують розчином препарату (0,25–1,5% залежно від виду), що сприяє 

доброму збереженню форми весь вегетаційний період.  

Дефоліанти і десиканти. Останніми роками деякі гербіциди 

використовують для висушування листків або їхього відпадання, щоб 

полегшити механізоване збирання врожаю. Така необхідність виникла з 

огляду на зростання механізації сільського господарства. 
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Речовини, які зумовлюють штучний листопад листків, називають 

дефоліантами – це різні гербіциди суцільної дії (хлорати, ціанаміди, 

пентахлорфенол та ін.). Наприклад, для передзбирального відпадання листків 

у бавовнику використовують хлорат магнію, сульфат амонію у дозах 

декількох кілограмів на гектар. Якщо ці речовини застосувати у більших 

концентраціях, то вони спричинять висушування листків, їх називають 

десикантами. Десиканти успішно використовують для висушування 

картоплиння картоплі, гички буряків, сіна, пришвидшення розкриття 

коробочок бавовнику. Корисною є передзбиральна десикація посівів 

соняшнику. Механізм хімічної дефоліації і десикації остаточно ще не 

з’ясований. 

 

12.3. Регулятори росту українського виробництва 

Важливим резервом підвищення врожайності та поліпшення якості 

рослинної продукції є використання регуляторів росту рослин – природних і 

синтетичних сполук, які в малих концентраціях приводять до значних змін у 

рості й розвитку рослин. У більшості економічно розвинених країн світу 

(Франція, Німеччина, Велика Британія, Швейцарія, Японія та ін.) велику 

увагу приділяють широкому застосуванню регуляторів росту в землеробстві. 

Останнім часом вони стають невід’ємними елементами інтенсивних 

технологій вирощування сільськогосподарських культур, що дає змогу 

збільшити виробництво продукції землеробства на 15–20% і більше. 

Останніми роками в Україні та за кордоном створено регулятори 

нового покоління, які за особливостями впливу на рослинні організми, 

ефективністю, екологічними та технологічними показниками принципово 

відрізняються від регуляторів минулих років. Серед них найбільшу увагу 

заслуговують препарати, створені в Інституті біоорганічної хімії та 

нафтохімії НАН України на основі N-окиснених піридинових сполук (С.П. 

Пономаренко, 1999). 
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Івін – активна речовина N-оксид 2,6-диметилпіридин. Прозорий 

безбарвний водний розчин. Аналог природних фітогормонів, ефективний 

регулятор росту овочевих культур: огірків, томатів, перцю солодкого, 

капусти, моркви, баклажанів і технічних культур – тютюну, бавовни та 

ефіроолійних сортів троянд. Сприяє сексуалізації квіток, зниженню 

захворюваності рослин і плодів. 

Зеастимулін – комплекс N-оксиду 2,6-диметилпіридину з 

мурашиною кислотою. Є збалансованою композицією регуляторів росту 

природного походження і синтетичних аналогів фітогормонів для 

застосування на кукурудзі. Прозорий безбарвний водно-спиртовий розчин. 

Препарат сприяє підвищенню врожаю зерна кукурудзи на 7–10 ц/га, зеленої 

маси – на 50–70 ц/га, збільшує вміст жирів і протеїнів у зерні. 

Потейтін – комплекс N-оксиду 2,6-диметилпіридину з 

бурштиновою кислотою. Найефективніший регулятор росту картоплі. 

Прозорий безбарвний водний розчин. Стимулює ріст і розвиток рослин, 

підвищує стійкість до захворювань, зменшує ураженість колорадським 

жуком, дротяником і фітофторозом, підвищує врожай, поліпшує якість 

картоплі. Знижує надходження радіонуклідів у продукцію. 

Агростимулін – комплекс N-оксиду 2,6-диметилпіридину з 

регуляторами росту природного походження і синтетичними аналогами 

фітогормонів. Прозорий безбарвний водно-спиртовий розчин. Підвищує 

врожай, поліпшує якість продукції, збільшує стійкість рослин до вилягання, 

хвороб, стресових чинників. Рекомендований для використання на зернових, 

зернобобових культурах, багаторічних бобових травах. 

Емістим С – екстракт ростових речовин у 60% етиловому сприті, 

біостимулятор росту і розвитку зернових та інших культур. Це 

високоефективний біостимулятор росту рослин широкого спектра дій – 

продукт біотехнологічного вирощування грибів-епіфітів з кореневої системи 

цілющих рослин. Прозорий безбарвний водно-спиртовий розчин. Містить 

збалансований комплекс фітогормонів ауксинової, цитокінінової природи, 
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амінокислот, вуглеводів, жирних кислот, мікроелементів. Збільшує енергію 

проростання і польову схожість насіння, стійкість рослин до хвороб (бурої 

іржі, кореневої гнилі та ін.) і стресових чинників (високих і низьких 

температур, посухи, фітотоксичної дії пестицидів), підвищує врожай і 

поліпшує якість рослинної продукції. Застосовують на зернових, 

зернобобових, технічних, кормових, овочевих, баштанних, плодово-ягідних 

культурах, декоративних і лісових деревах, чагарниках і квітах. 

Бетастимулін – регулятор росту цукрового буряку; композиція 

регуляторів росту природного породження і синтетичних аналогів 

фітогормонів. Прозорий безбарвний водно-спиртовий розчин. Підвищує 

стійкість рослин до коренеїда, церкоспорозу, септоріозу та інших хвороб. 

Збільшує врожай коренеплодів на 30–75 ц/га, цукристість на 0,3–1,2%. 

Підвищує насіннєву продуктивність цукрового буряку. Поліпшує 

технологічні якості сировини.  

Трептолем – новітня композиція регуляторів росту природного 

походження і синтетичних аналогів фітогормонів для обробки соняшнику і 

рапсу. Прозорий безбарвний водно-спиртовий розчин. Збільшує врожай 

насіння, вміст у ньому олії, знижує захворюваність рослин на гнилі, підвищує 

стійкість рослин до стресових чинників. 

Чаркор – високоефективний стимулятор коренеутворення. 

Композиція регуляторів росту природного походження і синтетичних 

аналогів фітогормонів. Прозорий ясно-жовтий водно-спиртовий розчин. 

Рекомендований для пришвидшення процесів коренеутворення у зелених та 

здерев’янілих живців, а також укорінення і приживлюваності саджанців 

плодових, декоративних дерев, чагарників, лікарських рослин і стевії. 

Останнім часом створено також високоефективні регулятори росту 

спеціально для колосових зернових культур, які містять необхідні мікро- та 

мікроелементи. 

Біолан (Агроемістим-екстра) – високоефективний регулятор росту 

рослин широкого спектра дії з біозахисним та антистресовим ефектом, 
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композиція природних фізіологічно активних речовин та біогенних 

мікроелементів. 

Біосил (Біоагростим-екстра) – нова композиція біологічно активних 

сполук природного і синтетичного походження, макро- та мікроелементів для 

екологічного землеробства. 

Радостим – сучасна висока технологія для допосівної обробки 

насіння, обприскування посівів з антистресовим і біозахисним ефектом для 

зернових колосових культур. 

Реаком – композиція хелатних форм мікроелементів та збалансованої 

кількості активних форм N, P, K та інших макроелементів. 

Усі описані вище регулятори росту зареєстровані Державною 

комісією України і дозволені до використання в аграрному комплексі нашої 

країни для допосівної обробки насіння та обприскування посівів головних 

сільськогосподарських культур. Дослідженнями доведено, що ці регулятори 

за ефективністю відповідають ліпшим світовим препаратам, а за 

технологічними показниками і рівнем вартості мають значні переваги. 

Регулятори нового покоління за санітарно-гігієнічною класифікацією 

належать до малотоксичних речовин третього і четвертого класів небезпеки. 

Вони не виявляють негативного впливу на мікрофлору ґрунту, гідробіонти, 

не накопичуються в ґрунті, їх швидко нейтралізують ґрунтові сапрофітні 

мікроорганізми. Крім того, вони інтенсифікують розвиток 

фосфатмобілізувальних бактерій, різних форм азотрофів та симбіотичних 

мікроорганізмів, не шкодять комахам-запилювачам та об’єктам довкілля. 

На кафедрі фізіології та екології рослин Львівського національного 

університету імені Івана Франка проведено численні дослідження з різними 

регуляторами росту нового покоління, які нам люб’язно надані генеральним 

директором ВНЦ "Агробіотех", канд. хім. наук С.П. Пономаренком. Зокрема,  

дослідженнями доц. Н.Д. Романюк (1999) виявлено стимулювання росту 

проростків кукурудзи сорту Закарпатська жовта зубовидна за дії івіну, 

емістиму С та агростимуліну, що супроводжується підвищенням синтезу 
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білків (за інтенсивністю включення у білок 14С-лейцину та 14С-гліцину) уже 

через 2 год після обробки, проте найбільше – агростимуліну. У цьому разі 

зростає проникність мембран, мітотична активність меристем та змінюється 

ендогенний фітогормональний статус. Виявлено зростання вмісту цитокінінів 

(зеатину, зеатинрибозиду) та ауксину, зокрема в коренях – на 33%, і незначне 

зниження вмісту АБК у тканинах проростків. Отже, зміна балансу 

ендогенних гормонів за дії екзогенних регуляторів росту приводить до 

переважання гормонів-стимуляторів, що в кінцевому підсумку стимулює ріст 

рослин. 

Зазначимо, що досліджувані регулятори росту підвищують також 

стійкість рослин до несприятливих чинників. Зокрема, в наших дослідах з 

інкрустацією насіння регуляторами росту виявлено ефективність 

застосування івіну, емістиму С та агростимуліну в складі захисно-

стимулювальних композицій для передпосівної інкрустації насіння 

кукурудзи. Використання для захисту насіння від грибкової та бактеріальної 

флори протруювача (гербіциду контактної дії тетраметилтіурамдисульфіду 

(ТМТД)) призводить до затримки проростання насіння, зниження 

інтенсивності початкового росту проростка, що, без сумніву впливає й на 

подальші етапи онтогенезу. Для ліквідації цього негативного ефекту в 

інкрустувальну суміш уводили досліджувані регулятори росту. Отримані 

результати свідчать про зростання енергії проростання насіння та 

морфометричних показників під впливом усіх трьох регуляторів росту, проте 

найбільшу ростостимулювальну активність має агростимулін. Це дає 

підстави рекомендувати агростимулін до використання у складі 

інкрустувальних сумішей разом з ТМТД для зняття ростоінгібувального 

впливу протруювача та стимулювання початкового росту (Терек, Романюк, 

1999). 

У подальших дослідженнях, проведених з використанням емістиму С 

та зеастимуліну на проростках кукурудзи за умов несприятливих температур 

(гіпо- та гіпертермії – 8оС і 42оС протягом 2, 4 і 24 год та токсичної дії іонів 
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свинцю і кадмію), зафіксовано припинення гальмування росту, особливо 

коренів, причому більше за дії зеастимуліну (Терек, 2000). Виявлено, що 

зеастимулін найбільше стимулює інтенсивність клітинного поділу, 

збільшуючи кількість новоутворених клітин, що є важливою передумовою 

для подальшого росту. У цьому разі різко зростає (особливо у коренях) 

активність пероксидази, яка є чутливим індикатором різноманітних впливів 

навколишнього середовища. Отже, виявлено антистресову, протекторну дію 

зеастимуліну за умов несприятливих температур і токсичних іонів важких 

металів на рівні клітин кореневих меристем та інтактних рослин кукурудзи, 

що сприяє запуску репараційних процесів у післястресовий період. 

Використання зеастимуліну та емістиму С у польових дослідженнях 

за умов Західного Лісостепу України на ясно-сірому дерново-опідзоленому 

ґрунті з різними рівнями органо-мінерального живлення для обробки рослин 

і насіння кукурудзи сорту Закарпатська жовта зубовидна привело до 

підвищення врожаю зерна та зеленої маси на 14–32% (Терек, Мамчур, 2002). 

Виявлено пришвидшення розвитку рослин у разі дії регуляторів росту та 

підживлення за етапами органогенезу на п’ять днів, що в умовах Львівської 

обл. є однією з важливих передумов отримання повноцінного врожаю зерна 

кукурудзи середньо- та пізньостиглих сортів. У цьому випадку зростає вміст 

фотосинтетичних пігментів та інтенсивність фотосинтезу й відбувається 

інтенсивне відтікання асимілятів із листків у господарсько важливі частини 

рослини. 

Виявлено також ефективність різних способів обробки івіном і 

емістимом С на фоні мінерального підживлення й на фізіолого-біохімічні 

основи формування врожаю моркви та пастернаку в умовах Західного 

Лісостепу України. Наприклад, застосування регуляторів росту для обробки 

насіння й обприскування посівів моркви сортів Карлена та Ланге Роте 

Штумпфе і пастернаку сорту Круглий сприяє стимулюванню росту, 

пришвидшенню фаз онтогенезу та підвищенню врожаю (рис. 99), але не 

однаково, що свідчить про їх видо- і сортоспецифічний характер дії. 
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Регулятори росту підвищують вміст цукрів і каротину в коренеплодах та 

знижують вміст нітратного азоту, що сприяє отриманню екологічно чистої 

продукції (Думанчук, Терек, 2003) 

 

 

 

На рослинах пшениці сортів Мерлебен і Циганка та сої сорту Агат, 

оброблених агростимуліном, виявлено зміни вмісту фотосинтетичних 

пігментів, а саме: збільшення вмісту хлорофілу b та суми каротиноїдів, що 

розширює діапазон поглинання сонячної енергії; підвищення інтенсивності 

фотосинтезу та дихання, активності дихальних ферментів (каталази, 

пероксидази, поліфенолоксидази) і зменшення вмісту фенольних сполук, що 

корелює з інтенсивністю ростових процесів (Закалик, 2006). Виявлено також 

ефективну сумісну дію регуляторів росту з лазерним опроміненням насіння 

для оптимізації росту рослин. 

Використання івіну, емістиму С та агростимуліну на важливих 

лікарських рослинах – шавлії мускатної (Salvia sclarea L.), нагідок лікарських 

(Calendula officinalis L.) і розторопші плямистої плямистої (Silybum marianum 

Рис. 99. Вплив різних способів обробки емістимом С на ріст 
рослин пастернака сорту Круглий (74-й день вегетації) 
1 – контроль; 2 – обробка насіння; 3 – обробка насіння і 
посівів; 4 – обробка посівів.  
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(L.) Gaertn.) засвідчило, що вони виявляють дозозалежну, видо- та 

органоспецифічну дію (Шувар, 2004). Зареєстровано оптимальні 

концентрації цих регуляторів для стимулювання росту досліджуваних 

рослин. Доведено нагромадження фотосинтетичних пігментів (хлорофілу а і 

b, каротиноїдів) та асимілятів, зокрема цукрів, і їхній перерозподіл між 

синтезуавальними, запасливими та атрагувальними органами для затрат на 

активний ріст. Регулятори росту сприяють також нагромадженню біологічно 

активних речовин у сировині лікарських рослин, зокрема, завдяки їм зростає 

вміст і частка флавоноїдів (вітаміну Р) у сумі фенольних сполук, вміст 

аскорбінової кислоти (вітаміну С), видозалежно – вміст філохінону (вітаміну 

К), проте знижується вміст каротину (провітаміну А) у суцвіттях нагідок 

лікарських. 

Отже, регулятори росту рослин відіграють важливу роль у 

підвищенні продуктивності сільськогосподарських культур. Їхнє 

застосування дає змогу спрямовано регулювати найважливіші процеси в 

рослинному організмі, найповніше реалізувати потенційні можливості сорту, 

підвищити стійкість рослин до несприятливих чинників середовища. Тому 

необхідні подальші поглиблені дослідження впливу регуляторів росту нового 

покоління на основі N-оксидів похідних піридину на ріст і розвиток рослин, 

їхню продуктивність.  

Зазначимо, що останнім часом науковці дедалі більше приділяють 

увагу створенню регуляторів росту на основі продуктів природного 

походження. Для цього широко використовують морські водорості. Зокрема, 

з водорості Asсоphyllum nodusum виділено значні кількості фітогормонів та 

інших фізіологічно активних речовин, які разом з додаванням хелатованих 

форм макро- та мікроелементів послугували основою для створення 

ірландською фірмою “Kerry Algae Ltd” трьох комплексних препаратів з 

високою біологічною активністю. Вперше про це повідомлено 2001 р. на 

Міжнародному симпозіумі в Угорщині (J.T. O’Sullivan). Ці препарати 

виявили високу ефективність на різних сільськогосподарських культурах. 
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Зазначимо, що морські водорості, зокрема різні види бурих, використовують 

у сільському господарстві теж як екологічно чисті добрива, які підвищують 

схожість насіння і врожайність рослин, стимулюють їхній ріст і розвиток та 

поліпшують якість сільськогосподарської продукції (Ördög, 1999; Мусатенко, 

1999). 

Оскільки таких збалансованих комплексних регуляторів росту, які 

крім фітогормонів, містять елементи живлення та вирізняються 

бактерицидними чи фунгістатичними влавстивостями, небагато, то питання 

щодо їхнього створення та пошук відповідної сировини є надзвичайно 

актуальним. Науковці Інституту фізіології рослин та генетики НАН України 

(В.К. Яворська, І.В. Драговоз та ін.) виявили, що сировиною для створення 

таких регуляторів можуть слугувати відходи від виробництва спирту та пива, 

асоціації мікроорганізмів, які застосовують для деструкції органічних 

речовин з відходів, продукти термофільного метанового бродіння цих 

відходів та продукти вермикомпостування рослинної біомаси. Зокрема, 

створений ними новий препарат Біовітрекс (на основі вермикомпосту) 

забезпечує значне підвищення продуктивності озимої та ярої пшениці.  

Отже, регулятори росту підвищують урожайність 

сільськогосподарських культур та забезпечують високу якість рослинної 

продукції. Вони також сприяють зниженню пестицидного навантаження на 

довкілля. Водночас ними можна вирішити й екологічні проблеми, оскільки 

створення регуляторів росту на основі природної сировини дає змогу 

утилізувати органічні відходи харчової промисловості та сприяти створенню 

безвідходного виробництва з одночасним підвищенням ефективності 

сільського господарства. 

 

13. РІСТ І ПРОДУКТИВНІСТЬ РОСЛИН 

Без сумніву, ріст, як складний інтегральний процес, тісно пов’язаний із 

продуктивністю рослин, виникненням та розвитком певних органів і 

нагромадження біомаси загалом.  
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Біомаса рослин – це маса (суха або сира) на конкретний час усіх живих 

наземних і підземних частин рослини, що припадає на одиницю площі або 

об’єму, й виражають в одиницях маси або енергії. Кількість біомаси та 

швидкість її утворення характеризують продуктивність певного виду рослин. 

Біопродуктивність – це біомаса або маса органічної речовини, що 

асимільована певним рослинним угруповання або окремим видом на 

одиницю площі чи об’єму за одиницю часу, її виражають у грамах вуглецю 

або сухої органічної речовини. Збільшення продуктивності рослин залежить 

від двох радикальних процесів – фотосинтезу і росту, які формують урожай. 

Перший з них дає енергію для первинного засвоєння субстратів живлення і 

забезпечує утворення органічних речовин – основи всіх процесів 

життєдіяльності. Другий зумовлює новоутворення і ріст структур, у тому 

числі й апарату фотосинтезу та всіх органів. Кількісне співвідношення і 

якісна спрямованість цих процесів перебувають під генетичним і 

гормональним контролем, що визначає, по-перше, різне співвідношення між 

процесами фотосинтезу і росту в онтогенезі та загальний перебіг життєвих 

циклів і, по-друге, специфічні особливості біології, морфології і метаболізму 

рослин конкретного виду або сорту (рис. 100).  

Під таким подвійним контролем відбуваються й адаптивні реакції 

рослин, які ведуть фотосинтетичну діяльність за різних умов середовища, 

причому загальна спрямованість адаптивних змін визначена набутою в 

процесі еволюції властивістю самоорганізації біологічних систем для 

ліпшого використання ресурсів продуктивності, перш за все, потоків 

сонячної енергії і СО2. Чинники середовища в різні фази життєдіяльності 

рослин неоднаково впливають на співвідношення процесів фотосинтезу і 

росту, що призводить до різних результатів формування врожаю і його 

якості. 
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Зазначимо, що максимальна інтенсивність фотосинтезу простежується 

під час росту клітин листка розтягуванням, коли площа листка становить 0,5–

0,8 частини від кінцевої. Пізніше, з віком листка фотосинтетична активність 

послаблюється. Це пов’язано з тим, що на ранніх етапах росту (до 

розгортання 30–40% площі) листок сам потребує асиміляти, і вони до нього 

надходять від зріліших листків або запасливих тканин. У міру росту листка 

змінюється напрям транспортування асимілятів і поступово він стає їхнім 

донором. Ця функція листка усталюється в разі досягнення ним 60–90% 

кінцевої площі. Дорослі листки віддають свої асиміляти в атрагувальні зони 

рослини, залишаючи на власні потреби 10–40% асимілятів і майже не 

обмінюються між собою продуктами фотосинтезу. Таке явище академік А.Л. 

Курсанов (1961) назвав “суворим законом”, який сприяє ліпшому розподілу 

асимілятів у цілій рослині. А листки, що старіють, із низькою 

фотосинтетичною активністю віддають іншим органам не тільки асиміляти, а 

й продукти розпаду структур цитоплазми. Така зміна функцій листка в 

онтогенезі важлива для формування врожаю. 

У ході онтогенезу процеси фотосинтезу, росту і відкладання речовин у 

запас утворюють певну організовану систему. Лімітуювальним у цій системі 

можуть бути обидва компоненти, та якщо якщо зовнішні умови (світло, 

концентрація СО2, мінеральне живлення) не лімітують фотосинтезу, то 

Рис. 100. Зв’язки фотосинтезу і росту (Кефели, 1991) 
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провідну роль в детермінуванні фотосинтезу відіграють ростові процеси. Це 

положення підтверджене численними експериментами, у яких видалення або 

пригнічення функціональної активності атрагувальних центрів (насіння, 

плоди, бульби) гальмує фотосинтез, а збільшення метаболічного 

навантаження на хлоропласт за умов інтенсивного росту або відкладання 

речовин у запас та часткового зниження листкової поверхні, навпаки, 

посилює фотосинтетичну діяльність (Мокроносов, 1981). 

У цілісній рослині морфофізіологічні кореляції відбуваються через 

постійну координацію фотосинтетичної та ростової функції. Координаторами 

такої взаємодії є фітогормони – чинники притягання асимілятів до зон 

рецепції або атрагувальних центрів. На рис. 100 показано головні зв’язки, які 

становлять фотосинтетичну продуктивність. 

Вивчення кінцевого результату фотосинтезу – врожаю – виявило, що 

його розмір визначений різницею між інтенсивністю фотосинтезу та 

інтенсивністю дихання. Вперше математичний вираз цієї залежності вивів ще 

1940 р. російський проф. Л.А. Іванов: 

 

М + m = fPT – аР1Т1, 

 

де М – кінцевий врожай, загальна суха маса на час збирання врожаю; m 

- маса сухої речовини, яка синтезована рослиною, але не входить у кінцевий 

врожай (відпалі листки тощо); f – інтенсивність фотосинтезу; P – 

фотосинтезуюча площа, в основному площа листків; T – час роботи 

фотосинтетичного апарату; a – інтенсивність дихання; T1 – тривалість життя 

всіх органів; P1 – маса всіх органів. 

Отже, fPT – це загальна кількість утвореної в процесі фотосинтезу 

органічної речовини, aP1T1 – кількість органічної речовини, яка витрачається 

на дихання. 

Відомо, що фотосинтез відбувається тільки в зелених клітинах, які 

містять хлоропласти, а дихання – у всіх клітинах, воно є атрибутом життя. 
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Крім того, фотосинтез можливий тільки вдень, а дихання – вдень і вночі. 

Тому значення Т завжди менше від T1. Це саме стосується й значення Р, яке 

завжди менше від P1. Oчевидно, що для нагромадження маси інтенсивність 

фотосинтезу f повинна бути набагато вищою,ніж інтенсивність дихання a. Це 

так і є, оскільки для рослинних асиміляційних тканин (де й відбувається 

фотосинтез) характерне низьке дихання. Тому внаслідок переважання 

інтенсивності фотосинтезу над інтенсивністю дихання відбувається 

нагромадження маси (М + m). 

Важливим для підвищення врожаю є співвідношення автотрофних 

(листя) і гетеротрофних (стебла, корені) органів. Рослини, які мають дуже 

велику кореневу систему порівняно з наземною частиною, витрачають багато 

речовин на дихання, тому їхні пагони ростуть повільно (наприклад, 

верблюжа колючка має довжину кореневої системи 15–20 м, а наземної 

частини – усього 0,5 м). 

Зазначимо, що не всі утворені органічні речовини нагромаджуються у 

рослині. Вони не тільки витрачаються на дихання, а й виділяються через 

корені, втрачаються під час листопаду, їх вимивають дощі. Це водорозчинні 

речовини: амінокислоти, цукри, органічні кислоти, іони. Зокрема, у цукрової 

тростини з листків вимивається до 12% цукрів. Це практично ті втрати, які у 

формулі врожаю позначені як m.  

Сучасні знання про процес фотосинтезу на рівні як рослини, так і 

фітоценозу дають змогу визначити головні напрями його оптимізації та 

підвищення продуктивності рослин. Найповніше питання фотосинтетичної 

діяльності рослин у посівах висвітлені у працях проф. А.А. Ничипоровича 

(1956). 

Найбільші врожаї можна отримати за таких оптимальних умов: 

 збільшення листкової поверхні у посівах; 

 продовження часу активної роботи фотосинтетичного 

апарату протягом доби і вегетаційного періоду; 

 високої інтенсивності і продуктивності фотосинтезу; 
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 максимального відтікання продуктів фотосинтезу з усіх 

фотосинтезувальних органів у господарсько важливі органи і високого 

рівня використання асимілятів у біосинтетичних процесах. 

Розрізняють урожай біологічний і врожай господарський. 

Біологічний врожай – це сума всіх добових приростів за вегетаційний 

період: 

 

Вбіол =  Σ  (С1, С2, С3....Сn), 

 

де Вбіол – урожай біологічний; С – добові прирости сухої маси за добу, кг/га; 

n – кількість діб. 

Однак більшу частину біологічного врожаю людина не використовує 

як їжу або промисловоу сировину. Наприклад, у хлібних злаків найціннішим 

є зерно, у картоплі – бульби, у інших – коренеплоди тощо. 

Господарський врожай – це частка сухої маси, заради чого вирощують 

рослини (плоди, насіння тощо). 

 

Вгосп  =  Вбіол  ×  Кгосп, 

або 

Вгосп  =  Σ  (С1, С2, С3..... Сn)   ×  Кгосп, 

 

де Кгосп – коефіцієнт господарської ефективності фотосинтезу, тобто та 

частка сухої речовини, яка утворює врожай. 

Значення Кгосп залежить від культури. Наприклад, у зернових воно 

дорівнює 0,25–0,40; у цукрового буряку – 0,5; у бавовнику – 0,01. Це 

значення може коливатися в у рослин різних сортів одної культури. 

Біологічний і господарський врожаї тісно пов’язані. Значення 

господарського врожаю для всіх агрофітоценозів дорівнює 700 млн т у рік. 

Це недостатньо для задоволення всіх потреб людства. Для підвищення 

господарського врожаю потрібно підвищити коефіцієнт господарської 



 318 

ефективності фотосинтезу, що можна зробити, спрямувавши відтік 

асимілятів у ті органи, які формують урожай. Для цього потрібно вміло 

використати різні агротехнічні заходи та регулятори росту. Зокрема, у 

цукрових буряків відтікання вуглеводів з листків у коренеплід стимулює 

регулятор ракуца (він також збільшує вміст цукру на 5%), а в цукрової 

тростини ефективно діє препарат гліфосин. 

Важливе завдання стоїть перед селекціонерами – виведення нових 

сортів з високим значенням коефіцієнта господарської ефективності. Такими 

сортами є карликові форми плодових дерев, злаків та сорти, які швидко 

формують листову поверхню та забезпечують швидке відтікання асимілятів у 

запасливі органи. Вже виведено високопродуктивні, низькорослі (карликові) 

сорти пшениці, рису, які спрямовують більшу частину асимілятів для 

формування господарсько-цінних органів. Крім того, вони не вилягають, що 

також підвищує їхню цінність. 

Зазначимо, що еволюція в природі і селекція йшли по шляху 

перерозподілу продуктів фотосинтезу всередині самої рослини, зокрема, 

змінювалася швидкість відтокання асимілятів, співвідношення авто- і 

гетеротрофних органів, здатність до повторного використання органічних 

речовин (вторинний синтез). Тобто зміни відбувались на рівні органа і 

організмовому рівні, а не на клітинному, тому в ході еволюції клітина майже 

не змінилася. Сьогодні селекціонерам доцільно звернути увагу на роботу 

самих хлоропластів, тобто перейти на клітинний і субклітинний рівні змін у 

фотосинтетичному апараті для керування процесом фотосинтезу. 

Отже, вивчення потенційних можливостей та закономірностей роботи 

фотосинтетичних систем на всіх рівнях організації (від реакційних центрів, 

хлоропластів до фітоценозів) та їхнього зв’язку з іншими важливими 

функціями рослин (ріст, морфогенез, енергетика) створює можливість 

інтеграції знань про формування врожаю та ростових процесів, що має 

теоретичне та практичне значення.  
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ПІСЛЯМОВА 

 

Розгляд росту рослин засвідчує складність цього процесу, починаючи 

від перших фізіолого-біохімічних процесів під час проростання насіння, 

формування вегетативних органів, тісно взаємпов’язаних між собою, й 

закінчуючи залежністю від виконання всіх життєвоважливих функцій у 

рослині та численних екзогенних чинників навколишнього середовища. 

Завдяки ростовим процесам рослини формують урожай. Вони є 

творцями органічної речовини, яка потім, зазнаючи перетворень у ланцюгах 

живлення, становить основу тіла інших живих організмів. Рослини слугують 

також технічною сировиною і будівельним матеріалом для різних галузей 

промисловості. З них отримують лікарські препарати. Вони ж, зазнавши 

складних перетворень у глибині земних надр, набувають форми таких 

важливих для людства енергоносіїв, як нафта, газ, кам’яне вугілля. Ще одна 

важлива функція зелених рослин – створення ґрунтового покриву на нашій 

планеті. Ґрунт виникає як продукт взаємодії гірських порід і рослин, які 

поселяються на цих породах, і стає важливим чинником їхнього життя, а 

родючість ґрунту – однією з вирішальних умов високих урожаїв. Отже, 

зелені рослини, як первинні поглиначі й перетворювачі сонячної енергії, 

відіграють ключову роль у біосфері, нагромаджуючи величезну кількість 

органічної речовини та продукуючи кисень. За образним висловом К.А. 

Тімірязєва, вони цим виконують космічну роль. 

Учення про ріст рослин розвивається в декількох напрямах. Один з 

найперспективніших – ріст і продуктивність рослин, його зв’язок з 

фотосинтезом і врожайністю, що має, безсумнівно, важливе практичне 

значення. З огляду на це важливим є й селекційний процес, зокрема, 

використання карликів і високорослих рослин для виведення нових, так 

званих інтенсивних сортів, які є більш урожайними й чутливими до високого 

агрофону, тобто значно підвищують урожай у разі внесення високих доз 

добрив. 
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Вагомі успіхи у вивченні гормональнго регулювання зумовили 

справжній переворот у вченні про ріст і розвиток рослин. Вони розкривають 

можливості керування процесом онтогенезу рослин, що має не лише 

теоретичне, а й практичне значення і пов’язане з продукційним процесом. 

Великим досягненням фізіологів рослин останніх років є створення теорії 

гормонального регулювання рослин, яка охоплює уявлення про 

фітогормональний статус рослин та його генетичну детермінованість. 

Сформовано загальну для всіх фітогормонів концепцію їхньої молекулярної 

дії. Фітогормони, виконуючи функцію хімічних месенджерів, беруть участь у 

системному контролі росту і розвитку рослин. Їхня регуляторна дія 

зумовлена утворенням гормонорецепторних комплексів, які надалі 

активують один або декілька внутрішньоклітинних месенджерів з наступним 

регулюванням клітинних процесів транскрипції, трансляції та 

післятрансляційної модифікації продуктів експресії генів. Подальший 

розвиток досліджень може привести до створення теоретичної бази для 

корекції ключових етапів морфогенезу рослин, щоб цілеспрямо регулювати 

експресію геному і підвищувати продуктивність рослинництва та розробляти 

нові генно-інженерні біотехнології, створювати нові сорти, стійкі до 

несприятливих чинників довкілля. 

Водночас сучасне зростання врожаїв часто супроводжується 

погіршенням їхньої якості (наприклад, знижується цукристість коренеплодів 

цукрового буряку і білковість пшениці, зростає забрудненість рослинницької 

продукції пестицидами та гербіцидами). Тому необхідно розробити 

фізіологічні основи керування якістю врожаю шляхом оптимізації та 

збалансованості процесів кореневого живлення, фотосинтезу, росту й 

нагромадження господарсько цінних продуктів. 

З огляду на це, ріст рослин з локальної проблеми фізіології рослин 

перетворився в широку й актуальну з наукового і практичного погляду 

концепцію, яка відповідає сучасним потребам рослинництва. Для керування 

ростовим процесом є величезний арсенал різноманітних регуляторів росту як 
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природного та синтетичного походження. Оскільки ріст відбувається на всіх 

етапах онтогенезу, то використання регуляторів росту є ефективним від 

початку проростання насіння, як вихідного пункту ростового процесу, до 

етапів росту плодів, насіння, бульб чи цибулин, що часто супроводжується 

нагромадженням вегетативної маси. Спрямована координація цих процесів 

може сприяти більшому росту господарсько важливих органів і підкоренню 

йому вегетативного росту. 

Зазначимо, що ще на початку росту рослини відбувається кооперація 

таких фундаментальних процесів, як запуск програми розвитку, біосинтезу 

гормонів-регуляторів, біосинтезу первинних продуктів фотосинтезу, їхнє 

транспортування у зону росту, виникнення нових клітинних структур і 

тканин. У цьому випадку в рослині використовується низка специфічних 

програм росту. Реалізація програм супроводжується специфічним 

біосинтезом і транспортуванням метаболітів, обміном регуляторами, з яких 

цитокініни переміщаються з кореня у пагін, ауксини – у протилежному 

напряму, гібереліни надходять з листків у пагін, а цитокініни  та ауксини – 

переміщаються у листки. Все це забезпечує гармонійний ріст і розвиток 

рослини. 

Водночас ріст – це не безперервний процес. Відомо низку механізмів, 

які уповільнюють і припиняють ріст як усієї рослини, так і окремих частин, 

що зумовлено перемиканням ростових центрів, зміною гормональних потоків 

та метаболітів загального типу. Вчення про ріст рослин перебуває в 

постійному розвитку. Воно поповнюється новими даними та методичними 

підходами. 

Отже, ріст рослин – це складний фізіологічний процес, який потрібно 

розглядати у зв’язку з усіма фізіологічними процесами, які відбуваються в 

них (фотосинтез, транспортування речовин, мінеральне живлення, 

водообмін, відкладання речовин у запас тощо). Знання фізіолого-біохімічних 

основ росту, його механізмів дасть змогу раціонально регулювати 

продуктивність рослин. 
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