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Індоліл-3-оцтова (ІОК) та абсцизова (АБК) кислоти — ключові компоненти фітогор-
мональної системи, які задіяні в регуляції росту й розвитку рослин. ІОК синтезується в 
примордіях листків, хлоропластах молодих листків, а також у плодах, контролює ембріо-, 
органо- та морфогенез, апікальне домінування, судинну диференціацію, полярність органів, 
розвиток кореневої системи, утворення й формування насіння і плодів [1]. Клітинний пул 
ІОК складається з вільної форми (активна сигнальна молекула) та неактивних поперед-
ників або кон’югованих форм. Співвідношення вільних та кон’югованих форм гормону ре-
гулюється шляхом його біосинтезу, деградації й транспорту [2].

AБК синтезується в хлоропластах листків, коренях, стеблі, плодах, контролює процеси 
дозрівання й проростання насіння, спокою насіння, бруньок, коренеплодів і цибулин дво-
річних та багаторічних рослин, ріст бічних коренів і задіяна у формуванні захисних меха-
нізмів, спрямованих на сповільнення метаболізму й адаптацію до впливу негативних абіо-
тичних і біотичних чинників [3]. У рослинних тканинах АБК знаходиться у вільній (актив-
ній) і кон’югованій (неактивній) формах. Домінуючою у вищих рослин є активний ізомер 
цис-АБК. Основний кон’югат АБК — глюкозний ефір АБК — малоактивна транспортна 
форма гормону, акумулюється у вакуолях і є джерелом вільних форм гормону [3].
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Уперше методом високоефективної рідинної хроматографії—мас-спектрометрії (ВЕРХ-МС) досліджено 
характер акумуляції та розподіл індоліл-3-оцтової (ІОК) та абсцизової (АБК) кислот в органах спорофіта 
дикорослої папороті Polystichum aculeatum (L.) Roth в онтогенезі. Максимальний вміст ендогенної ІОК із 
домінуванням вільної форми зафіксовано у ваях та кореневищі у фазу інтенсивного росту, тоді як інтен-
сивне накопичення ендогенної АБК відмічено в кореневищі під час формування сорусів. У період осінньої 
вегетації у ваях домінувала кон’югована форма АБК. Водночас вміст ІОК у кореневищі зменшувався. 
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Папоротеподібні (Polypodiophyta) за кількістю видів посідають перше місце серед су-
часних вищих судинних спорових рослин. Вони зберігають фотосинтетичну активність за 
умов низької освітленості, стійкі до інтенсивного зволоження, толерантні до бідного на 
мінеральні речовини субстрату [4]. Фітогормональна система папоротей малодосліджена, 
переважна більшість робіт присвячена вивченню впливу екзогенних фітогормонів на ріст 
папоротей у культурі та розвиток гаметофіта й спор [5]. У попередніх дослідженнях ми 
проаналізували особливості накопичення та розподілу ІОК, АБК та гіберелінів у органах 
спорофіта однорічної водної папороті Salvinia natans L. Показано, що домінуючими були 
вільні форми гормонів, а динамічні зміни в співвідношенні між кон’югованими та актив-
ними формами засвідчили участь цих гормонів у регуляції процесів переходу від вегетатив-
ної до репродуктивної фаз розвитку спорофіта [6].

У нашій роботі ми виходили із припущення, що ефективність дії фітогормонів у ви-
щих судинних спорових, як і у вищих насіннєвих рослин, залежить від балансу між віль-
ними та кон’югованими формами. Водночас ми враховували, що біорізноманіття морфо-
логічних і фізіологічних ознак регулюється серед інших чинників гормональним статусом 
виду [7]. Тому за мету дослідження ставилося вивчити особливості акумуляції й розподілу 
ІОК та АБК у вегетативну і репродуктивну фази розвитку спорофіта дикорослої папороті 
флори України Polystichum aculeatum (L.) Roth, а також визначити зв’язок між інтенсив-
ністю ростових процесів і фітогормональним балансом.

Матеріали і методи. Досліджувалися ваї та кореневища рівноспорової папороті Po lys-
tichum aculeatum (L.) Roth (багаторядник шипуватий) з родини Dryopteridaceae, яка зроста-
ла на експозиційній ділянці вищих спорових рослин Ботанічного саду ім. О.В. Фоміна в 
Києві. Рослинний матеріал відбирали протягом 2014—2015 рр. на шести фенологічних фа-
зах розвитку спорофіта, які визначали за методичними рекомендаціями [8]. Перша фаза 
інтенсивного росту (30 квітня) починалася з розходження верхівок вай, черешок набував 
зеленого забарвлення, відбувалося роз’єднання плівок із подальшим розгортанням вай. 
Друга фаза формування сорусів (29 травня) характеризувалася закінченням росту вай, ви-
прямлянням верхівок та набуттям ваями типового вигляду. Повністю розгорнена перша 
пара вай містила соруси, що були сформовані ще в зачаткових ваях. У третю фазу споро-
ношення (17 червня) спорангії набували бурого забарвлення, їхні оболонки розривалися, і 
спори починали масово висипатися. У четверту фазу літньої вегетації (10 липня) випадан-
ня спор завершувалося, а спорангії висихали та відмирали. У п’яту фазу осінньої вегетації 
(21 жовтня) та шосту зимової вегетації (23 лютого) сформовані ваї зберігали життєдіяль-
ність. Повне руйнування вай старої генерації відбувалося після закінчення росту нової. 
Тривалість життя окремої генерації вай становила від 430 до 460 діб [9].

Фракцію ІОК та АБК екстрагували охолодженим 80 % етанолом із додаванням 1—2 
крапель розчину антиоксиданту (0,02 % діетилдитіокарбамату натрію). Спиртові екстрак-
ти випарювали до водного залишку й проморожували. Аліквоту розмороженого водного 
залишку розчином 2 н HCl доводили до рН 3,0 і центрифугували при 10000 об/хв протя-
гом 20 хв на центрифузі К-24 фірми “Janetski” (Німеччина). Використана методика виді-
лення й очищення вільної і кон’югованої форм фітогормонів описана раніше [6]. Остаточ-
ний аналіз якісного складу й кількісного вмісту ІОК та АБК проводили на рідинному хро-
матографі Agilent 1200 LC із діодно-матричним детектором G 1315 B (США), колонка 
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Eclipse XDB-C 18 4,6 × 250 мм, розмір частинок 5 мкм, і з використанням мас-селективного 
детектора з комбінованим джерелом іонізації (MM-ES+APCI) моделі 6120. Хроматогра-
фічне розділення ІОК та АБК виконували в УФ-області поглинання за аналітичної довжи-
ни хвилі детектування 280 та 254 нм відповідно зі швидкістю рухомої фази 0,5 мл/хв у сис-
темі розчинників метанол : ультрачиста вода : оцтова кислота (40 : 59,9 : 0,1). Детекцію гор-
монів на мас-селективному детекторі здійснювали в режимах SIM (маса 264) і Scan (у 
діапазоні мас 100—300) в Negative Polarity із напругою на фрагменторі 70 В. Для ідентифі-
кації використовували немічені ІОК (“Sigma”, США), (±) цис-, транс-АБК (“Sigma”, США). 
Хро матограми обробляли і аналізували за допомогою програмного забезпечення Chem 
Sta tion версія В.03.01 у режимі off line. Досліди проводили в триразовому біологічному та 
ана лі тичному повторах. Результати обробляли статистично (Р  0,05) з використанням 
про грам Microsoft Excel 2007 та Origin 6.0.

Результати і їх обговорення. Перший максимум у вмісті ендогенної ІОК спостерігався 
в органах спорофіта P. аculeatum у фазу інтенсивного росту. Впродовж фази формування 
сорусів вміст ІОК у ваях зменшився в чотири рази, тоді як у кореневищі кількість гормону 
залишалася в межах рівня попередньої фази. Істотне зменшення (у чотири рази) кількості 
ІОК у кореневищі спостерігалося у фазу спороношення. Вміст ендогенної ІОК у ваях досяг 

Рис. 1. Вміст вільної та кон’югованої 
форм ІОК у органах спорофіта Poly-
stichum aculeatum (L.) Roth на різних 
фенологічних фазах розвитку: I — 
початок інтенсивного росту; II — 
фор мування сорусів; III — спороно-
шення; IV — літня вегетація; V — 
осіння вегетація, VI — зимова веге-
тація (нг/г сирої речовини)

Рис. 2. Вміст вільної та кон’югованої 
форм АБК у ваях та кореневищі спо-
рофіта Polystichum aculeatum (L.) 
Roth на різних фенологічних фазах 
розвитку: I — початок інтенсивного 
росту; II — формування сорусів; III — 
спороношення; IV — літня вегетація; 
V — осіння вегетація, VI — зимова 
вегетація
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другого максимуму у фазу осінньої вегетації. У кореневищах вміст ендогенної ІОК після 
незначного підвищення у фазу літньої вегетації почав зменшуватися й у фази осінньої й 
зимової вегетацій сягав мінімальних величин. Пул ендогенної ІОК у ваях також зменшився 
до мінімуму у фазу зимової вегетації (табл. 1).

Вільна форма ІОК домінувала в органах спорофіта у фазу інтенсивного росту. Надалі 
протягом репродуктивного розвитку під час формування та дозрівання спорангіїв із соруса-
ми та спор, після висипання спор і в період переходу до осінньо-зимової вегетації переважа-
ла кон’югована форма гормону. У ваях вміст кон’югованої форми ІОК сягав другого мак-
симуму у фазу осінньої вегетації. У кореневищі найбільший вміст кон’югованої форми ІОК 
зафіксовано у фазу формування сорусів. Після висипання спор кількість гормону в корене-
вищі зменшилася в 4,3 раза й досягла мінімуму у фазу зимової вегетації. У зимуючих ваях 
на противагу кореневищу відбувалося певне накопичення кон’югованої форми гормону (рис. 1).

Отже, перший максимум в акумуляції вільної форми ІОК відповідав періоду інтенсив-
ного росту, що засвідчило участь ІОК у регуляції процесів органо- та морфогенезу спорофі-
та P. aculeatum. Відомо, що ріст і розвиток реалізується через зміни в концентрації фітогор-
монів у органах рослини й визначається співвідношенням метаболічних стратегій — біосин-
тез/катаболізм та кон’югація/гідроліз [2]. Ауксини, синтезовані в апікальній меристемі 
стебла й молодих листках, за допомогою активного та пасивного транспорту базипетальним 
шляхом транспортуються до клітин кореня за участю білків-транспортерів AUX1 та PIN1, 
PIN2/AGR/EIR1 [10]. У регуляцію ауксинового гомеостазу залучені також інгібітори тран-
спорту гормону, які зв’язують білки, що взаємодіють з експортером ауксину [11]. Зважаючи 
на виявлені нами особливості в характері накопичення кон’югованої форми ІОК під час 
переходу від інтенсивного росту вай до формування та дозрівання сорусів, спор і до осінньо-
зимової вегетації, можна припустити, що підтримка ауксинового гомеостазу в органах спо-
рофіта P. аculeatum забезпечується завдяки реакціям кон’югації.

Під час інтенсивного росту та формування сорусів пул ендогенної АБК у ваях був од-
наково високим. Дозрівання та повне висипання спор відбувалося на тлі поступового змен-
шення вмісту АБК, а у фазу осінньої вегетації зафіксовано максимальний рівень гормону. У 
зимуючих ваях вміст ендогенної АБК зменшився вдвічі. На початку інтенсивного росту 

Таблиця 1. Вміст ендогенної ІОК в органах 
спорофіта Polystichum aculeatum (L.) Roth 
на різних фенологічних фазах розвитку, 
нг/г сирої речовини, X ± SD, n = 9

Фенологічна фаза 
розвитку спорофіта

Ваї Кореневище

Інтенсивний ріст 750,0 ± 37,5 476,2 ± 23,8
Формування сорусів 173,8 ± 8,7 430,3 ± 21,5
Спороношення 144,4 ± 7,2 107,0 ± 5,4
Літня вегетація 169,4 ± 8,5 121,6 ± 6,1
Осіння вегетація 279,9 ± 14,0 45,7 ± 2,3
Зимова вегетація 23,7 ± 1,2 12,7 ± 0,6

Таблиця 2. Вміст ендогенної АБК 
у органах спорофіта Polystichum aculeatum 
(L.) Roth на різних фенологічних фазах 
розвитку, нг/г сирої речовини, X ± SD, n = 9

Фенологічна фаза 
розвитку спорофіта

Ваї Кореневище

Інтенсивний ріст 78,0 ± 3,9 2,1 ± 0,1
Формування сорусів 64,5 ± 3,3 238,6 ± 11,9
Спороношення 34,2 ± 1,7 9,1 ± 0,5
Літня вегетація 14,6 ± 0,7 9,7 ± 0,6
Осіння вегетація 107,7 ± 5,4 15,4 ± 0,8
Зимова вегетація 53,1 ± 2,7 77,4 ± 3,9
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вміст ендогенної АБК у кореневищі спорофіта знаходився на межі чутливості методу. У по-
дальшому були виявлені максимуми, які припадали на фазу формування сорусів та зимову 
вегетацію. З переходом до літньо-осінньої вегетації вміст ендогенної АБК у кореневищі іс-
тотно зменшився (табл. 2). У роботах інших дослідників повідомлялося про причетність 
АБК до експресії генів, задіяних у формуванні стійкості рослин до низької температури 
[12]. На підставі цього можна припустити, що виявлене зростання вмісту ендогенної АБК 
у зимуючому кореневищі та осінніх ваях свідчить про залучення фітогормону до форму ван-
ня захисних реакцій на вплив низької температури. Зафіксований нами в кореневищі мак-
симум в акумуляції ендогенної АБК у фазу формування сорусів відповідає інгібуючій дії 
фітогормону на розвиток сплячих бруньок. Значне ж зростання вмісту АБК у період га-
луження бічних додаткових корінців свідчить про участь гормону в ініціації процесу ко-
ренеутворення.

У вайях спорофіта на всіх фазах, окрім формування сорусів та літньої вегетації, домі-
нувала кон’югована форма АБК. Найвищий її вміст зафіксовано у фазу осінньої вегетації. 
Максимум вільної АБК припадав на фазу формування сорусів. У кореневищі також пе-
реважала кон’югована форма гормону, максимуми якої зафіксовані у фазу формування со-
русів та під час зимової вегетації (рис. 2).

У роботах інших дослідників відзначалося, що в період старіння рослин кон’югати 
АБК накопичуються в клітинній стінці та вакуолях [13]. Із цитозолю клітин кореня за учас-
тю АБК-транспортерів кон’югати переміщуються до паренхімних клітин ксилеми й ви-
вільняються в її судинах [14]. Завдяки гідрофільним властивостям кон’югати рухаються 
акропетально по ксилемі стебла. В апопласті листка кон’югати розщеплюються з утворен-
ням вільних форм, які транспортуються до мезофілу [15]. На нашу думку акумульовані в 
осінньо-зимову фази розвитку кон’юговані форми АБК утворюють депо для вільних форм 
гормону у ваях, які надалі залучатимуться до формування захисних механізмів.

Таким чином, у фазу інтенсивного росту в органах спорофіта P. aculeatum відбувалася 
акумуляція активної форми ІОК, тоді як у фазу формування сорусів накопичувалася АБК, 
активна форма якої домінувала у ваях. У фази осінньої та зимової вегетації вміст ІОК у 
кореневищі зменшувався, натомість зростала кількість кон’югованої АБК. Збільшення 
вмісту АБК у ваях до максимальних значень після перших осінніх приморозків, а також у 
зимуючому кореневищі свідчить про залучення фітогормону до активації захисних проце-
сів. Характер накопичення кон’югованої форми ІОК під час переходу від інтенсивного рос-
ту вай до формування та дозрівання сорусів, спор і до осінньо-зимової вегетації дає підставу 
припустити, що у підтримці ауксинового гомеостазу в органах спорофіта задіяні реакції 
кон’югації.
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ОСОБЕННОСТИ АККУМУЛЯЦИИ И РАСПРЕДЕЛЕНИЯ 
ИНДОЛИЛ-3-УКСУСНОЙ И АБСЦИЗОВОЙ КИСЛОТ В ОРГАНАХ СПОРОФИТА 
ДИКОРАСТУЩЕГО ПАПОРОТНИКА УКРАИНЫ POLYSTICHUM ACULEATUM 
(L.) ROTH НА РАЗНЫХ ФЕНОЛОГИЧЕСКИХ ФАЗАХ РАЗВИТИЯ

Впервые методом высокоэффективной жидкостной хроматографии—масс-спектрометрии (ВЭЖХ-МС) 
исследован характер аккумуляции и распределение индолил-3-уксусной (ИУК) и абсцизовой (АБК) кис-
лот в органах спорофита дикорастущего папоротника Polystichum aculeatum (L.) Roth. Максимальное со-
держание эндогенной ИУК с доминированием свободной формы зафиксировано в вайях и корневище в 
фазу интенсивного роста, тогда как активное накопление эндогенной АБК отмечено в корневище во время 
формирования сорусов. В период осенней вегетации в вайях доминировала конъюгированная форма 
АБК. В то же время содержание ИУК в корневище уменьшалось.

Ключевые слова: Polystichum aculeatum, абсцизовая кислота, индолил-3-уксусная кислота, спорофит.
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PECULIARITIES OF THE ACCUMULATION AND DISTRIBUTION 
OF INDOLYL-3-ACETIC AND ABSCISIC ACIDS IN THE ORGANS 
OF SPOROPHYTE OF WILD FERN POLYSTICHUM ACULEATUM 
(L.) ROTH AT DIFFERENT PHENOLOGICAL PHASES OF DEVELOPMENT

By high-performance liquid chromatography-mass spectrometry, the accumulation and the distribution of in-
dolyl-3-acetic (IAA) and abscisic (ABA) acids in the organs of sporophyte of wild fern Polystichum aculeatum 
(L.) Roth are first studied. The maximum content of endogenous IAA with domination of the free form recorded 
in fronds and rhizome of ferns in the phase of intensive growth, while the active accumulation of endogenous 
ABA in rhizome happened during the formation of sori. During the autumn vegetation, the conjugated form of 
ABA was dominated in fronds, whereas the content of IАА in rhizome was decreased.

Keywords: Polystichum aculeatum, abscisic acid, indolyl-3-acetic acid, sporophyte.




