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ВСТУП 

 

В сучасній фізіології рослин регуляція донорно-акцепторних відносин  

розглядається як найбільш високий рівень у ієрархії процесів, що 

забезпечують функціонування рослини як цілісної системи.  Регуляція цих  

відносин, як системи перерозподілу асимілятів між органами і тканинами 

рослини в процесі онтогенезу,  може здійснюватися на всіх рівнях організації 

рослинного організму за участі  різних регуляторних механізмів [108, 184,  

220, 230]. При цьому основну увагу дослідники приділяють функціональній 

та регуляторній взаємодії фотосинтезу і росту, де першому процесу 

відводиться роль донора, а другому – основного акцептора асимілятів [69].   

Значно менше уваги приділяється регуляції донорно-акцепторних відносин в 

системі “депо асимілятів – ріст”, хоча  всі процеси переходу від спокою до 

активного росту і гістогенезу різних органів рослин, а також пов’язаний з 

цим короткий період гетеротрофного живлення (до формування 

фотосинтезуючого апарату) можуть бути розглянуті в межах цієї концепції 

[107]. Найбільш поширений аналітичний підхід при вивченні цих процесів – 

штучна зміна активності донора або акцептора асимілятів за допомогою 

регуляторів росту і фітогормонів [42]. Разом з тим, роль проміжного 

депонування асимілятів, особливостей утилізації депонованих в органах 

запасу сполук у процесах гетеротрофного росту, формуванні 

фотосинтетичного апарату, газообміні, перемиканні зв’язків в системі донор–

акцептор залишається значною мірою невивченою. 

Важливою складовою формування «запиту» на асиміляти є процеси 

органо- і гістогенезу, оскільки диференціація різних тканин органу, який 

розвивається, потребує різних витрат резервних метаболітів. В свою чергу, 

запит на асиміляти при різних інтенсивностях ростових процесів значною 

мірою визначається гормональним статусом [66], і факторами зовнішнього 

середовища, зокрема світлом [26, 66].  
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Відомо, що світло змінює програму розвитку рослин – скотоморфогенез 

(ріст в темряві) і фотоморфогенез (ріст на світлі) характеризуються 

відмінностями у швидкості  і тривалості росту окремих частин проростка 

[26], що суттєво змінює атрагувальний потенціал органів і швидкість відтоку 

асимілятів з сім’ядолей та інших органів запасу. За сучасними уявленнями, 

фітогормони включені в систему трансдукції  світлового сигналу [26, 42], за 

дії світла змінюється метаболізм  і чутливість рослин до гіберелінів [26, 211].  

Встановлено, що однією з найважливіших функцій гіберелінів при 

стимуляції процесу проростання насіння злакових культур є здатність 

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

розщеплення крохмальних зерен. При цьому слід відзначити, що практично 

невивченими залишаються особливості регуляції гіберелінами та  

ретардантами проростання насіння і запасаючих вегетативних органів 

рослин, які містять в якості резервної речовини не крохмаль, а інші сполуки – 

ліпіди, інулін тощо. Суперечливими є відомості про можливість 

використання нецелюлозних полісахаридів клітинних стінок в якості  

резервних сполук при проростанні насіння і роль світла та гіберелінів в 

регуляції цих процесів  [94, 195, 236].   

При вивченні дії окремих фітогормонів широко застосовується обробка 

органів екзогенними гормонами з наступним аналізом швидких і повільних 

зворотних реакцій. Разом з тим недостатність такого підходу очевидна, 

оскільки обробка рослини тим чи іншим фітогормоном призводить до  змін 

синтезу і метаболізму інших, що може призвести до змін морфологічних і 

фізіологічних програм. На нашу думку, дослідження такого плану повинні 

бути доповнені підходом “від протилежного” – обробкою рослин 

інгібіторами дії окремих фітогормонів з наступним порівнянням наслідків дії 

гормону та його інгібіторів. Встановлено, що  застосування антагоністів 

гібереліну – етиленпродуцентів кампозану, гідрелу, дігідрелу на бульбах 

картоплі уповільнювало проростання і продовжувало спокій бульб [72, 73].  

Разом з тим, особливості впливу ретардантів з іншим механізмом дії 



 6 

(четвертинних солей амонію, триазолпохідних препаратів) на ростову 

активність, гістогенез,  інтенсивність метаболізму акцепторних зон рослин 

практично залишається невивченою. Крім того, активність росту 

пригнічується світлом, а введення екзогенної гіберелової кислоти (ГК3) 

знімає цей ефект [66]. При цьому, практично немає досліджень, які 

стосуються впливу антигіберелінових препаратів (ретардантів) на процеси 

фото- і скотоморфогенезу [87] . 

Таким чином, важливим теоретичним аспектом вивчення функціонування 

системи “ депо асимілятів – ріст ” є порівняння ефектів дії гібереліну і різних 

груп ретардантів на світлі та в темряві як чинників, що протилежно діють на 

ростові процеси, а отже і на  атрагуючий потенціал акцептора.  

Метою роботи було дослідити зміни ростових процесів та характеру 

використання запасних речовин  різної хімічної природи при виході насіння 

та бульб зі стану спокою  для з’ясування особливостей регуляції донорно-

акцепторних відносин у системі  “депо асимілятів–ріст”. 

Для досягнення цієї мети були поставлені наступні завдання: 

- вивчити особливості росту і формування анатомічної будови ското- і 

фотоморфних проростків, як основного акцептора резервних речовин насіння 

і бульб, під впливом гібереліну та його антагоністів – ретардантів; 

- з’ясувати особливості мобілізації основних резервних речовин органів 

запасу – крохмалю, резервної олії та азотовмісних речовин за умов 

формування різного запиту на резервні метаболіти; 

- провести дослідження  дихальних витрат за дії гібереліну і ретардантів у 

фазу гетеротрофного росту, а також співвідношення фотосинтезу і дихання 

при  перемиканні зв’язків в системі “донор – акцептор” у процесі переходу до 

автотрофного живлення; 

- дослідити зміни в полісахаридному комплексі клітинних стінок 

сім’ядолей за умов ското- і фотоморфогенезу при різному напруженні  

донорно-акцепторних відносин в системі “депо асимілятів – ріст”. 
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РОЗДІЛ 1. ОГЛЯД ЛІТЕРАТУРИ 
 

 

1.1. Характеристика основних класів ретардантів та механізми їх дії  

  Гормональний статус рослин в період завершення глибокого спокою і 

переходу до активного проростання має важливе значення для розгортання 

морфологічних програм розвитку, регуляції біохімічних реакцій і 

фізіологічних процесів рослинного організму. В зв’язку з цим важливо 

розробити засоби, за допомогою яких можна регулювати вміст і 

співвідношення різних класів фітогормонів.  Серед відомих регуляторів 

росту рослин найбільшу цінність у сільськогосподарському виробництві 

являють ретарданти – синтетичні інгібітори росту з антигібереліновим 

механізмом дії. Ці препарати інгібують поділ і розтягування клітин, 

внаслідок чого здатні уповільнювати ріст, але не викликають при цьому 

аномальних відхилень.  

На сучасному етапі ретардантні властивості встановлені для п’яти груп 

сполук, які відрізняються хімічною будовою, однак проявляють чітку 

антигіберелінову дію [82]: 

- гідразидпохідні препарати – гідразид малеїнової кислоти (ГМК, МГ-

натрій), N,N-диметилгідразид бурштинової кислоти (ДЯК, В-9, алар-85, 

кілар-85);  

- тріазолпохідні препарати – паклобутразол, уніконазол, тебуконазол, 

пиридазин (ВАS –111), азовіт, амідол; 

- четвертинні амонієві сполуки – АМО-1618, фосфон Д, морфол, пікс,  

хлормекватхлорид  (хлорхолінхлорид, ССС), бромхолінхлорид (ВСС); 

- ізобутирати – ДХІБ, ФВ-450, МЕНДОК; 

    - етиленпродуценти – 2-ХЕФК, етефон, гідрел, дигідрел, кампозан М, 

декстрел. 

Останнім часом встановлено значну мутагенну і канцерогенну дію 

гідразидпохідних препаратів на тваринні організми, тому для виробництва 
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продуктів харчування рослинного походження препарати цієї групи не 

використовуються. Перспективним залишається використання ГМК та інших 

гідразидпохідних препаратів у декоративному садівництві, квітникарстві  

[14]. 

Відомо, що швидкість росту стебла залежить від меристематичної 

активності  апікальної зони, яка значною мірою контролюється гіберелінами 

[40]. Вивчення дії одного з перших синтезованих ретардантів –АМО-1618 

показало, що під його впливом рослини набувають розеткового габітусу 

внаслідок інгібування поділу клітин в апікальній зоні стебла. Рістгальмуюча 

дія препаратів знімалася під впливом екзогенного гібереліну [232]. Пізніше 

було встановлено, що ретарданти є речовинами антигіберелінової дії [112, 

113, 177]. З’ясовано, що четвертинні амонієві сполуки інгібують активність 

ент-каурен-синтази при утворенні копалілпірофосфату з 

геранілгераніолдифосфату [34, 40], ізобутирати блокують синтез гіберелінів 

на більш пізніх етапах, – на етапі утворення кауренової кислоти з каурену 

[176], паклобутразол перериває синтез гібереліну зразу в трьох точках, з чим 

пов’язана його більш висока активність [135]. 

Встановлено, що рістгальмуюча дія етиленпродуцентів не знімається 

введенням екзогенної гіберелової кислоти. Таким чином, на відміну від 

інших груп ретардантів, етиленпродуценти не впливають на синтез 

гіберелінів, однак здатні інгібувати активність вже синтезованих гормонів 

цього класу шляхом блокування  утворення гормон-рецепторного комплексу 

[112].  

 Оскільки місця переривання синтезу гіберелінів за дії різних типів 

ретардантів не співпадають, застосування сумішей ретардантів  призводить 

до більш сильного ефекту і дозволяє зменшити їх концентрації в сумішах. 

 Зменшення біологічної активності гіберелінів відбувалося під впливом 

хлорхолінхлориду в проростках квасолі [223], пагонах картоплі [6], ячменю 

[151], а під впливом паклобутразолу відбувалося зменшення вмісту окремих 

гіберелінів в проростках ріпаку [141, 201], листках цукрового буряку [173] та 
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інших культур [41]. Під впливом паклобутразолу, хлормекватхлориду і 

декстрелу встановлено значне зменшення активності вільних гіберелінів в 

пагонах малини [89]. Паклобутразол суттєво впливав на вміст різних форм 

гіберелінів в паростках картоплі при виході бульб із стану спокою. Цей 

ретардант викликав зменшення в 1,7 рази вмісту вільних і збільшення в 1,2 

рази зв’язаних форм гіберелінів у порівнянні  з контролем. При цьому 

співвідношення «вільні/зв’язані» гібереліни в контролі становило 1,25, а в 

дослідному варіанті – 0,69. На підставі цього зроблено висновок, що 

рістгальмуюча дія паклобутразолу реалізується в першу чергу через 

зменшення активності вільних гіберелінів в паростках [6]. 

Роль фітогормонів у регуляції функціональної активності хроматину 

рослинних клітин і експресії специфічних генів протягом перших хвилин чи 

годин їх дії показана в дослідах з різними об’єктами. За сучасними даними, 

експресія гіберелінрегульованих генів спостерігається в усіх 

меристематичних тканинах. Серед них ідентифіковано три групи: 1 - гени, 

які відповідають за регуляцію клітинного циклу; 2 - гени, які відповідають за 

властивості клітинних стінок; 3 - гени, роль яких ще не з’ясована  [92]. Таким 

чином, застосування ретардантів, як речовин з антигібереліновим механізмом 

дії, дозволяє цілеспрямовано змінювати програму розвитку. 

Зменшення активності вільних гіберелінів за дії ретардантів є 

універсальною реакцією рослини.  Разом з тим, вирішальну роль у 

морфогенезі відіграє баланс, співвідношення і послідовність дії різних груп 

фітогормонів, невірним було б зводити реакцію рослин на дію 

рістгальмуючих препаратів до змін у вмісті і активності тільки гіберелінів 

[81].    

 Встановлено зменшення  концентрації індолілоцтової кислоти в 

апікальній зоні проростків квасолі під дією ССС [223] і огірка під дією 

хлорхолінхлориду і декстрелу [19]. Відрізки стебел, взяті з оброблених 

хлорхолінхлоридом рослин гороху, слабо реагували на гіберелін і дуже 

сильно на ІОК [22]. Аналогічне зменшення вмісту ауксину в тканинах цієї ж 
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культури спостерігалося і під впливом уніконазолу [219]. Під впливом  

хлорхолінхлориду, паклобутразолу і декстрелу відбувалося зменшення 

вмісту цього фітогормону в тканинах пагонів малини [81], а обробка 

паклобутразолом призводила до однозначного зменшення вмісту вільної і 

зв’язаної ІОК в паростках картоплі  [6].  

Відомо, що цитокініни є стимуляторами клітинних поділів, однак не 

встановлено чіткої залежності між інгібуванням росту рослин ретардантами 

та вмістом цитокінінів. Зокрема, за дії уніконазолу зростала концентрація 

вмісту цитокінінів в пагонах рису, така ж закономірність відмічалася для 

листків і пагонів малини [89]. Збільшення вмісту зеатину і зеатинрибозиду за 

дії паклобутразолу відбувалося і в паростках картоплі, що не 

супроводжувалося посиленням поділу клітин: зменшення довжини і маси 

паростків при одночасному збільшенні розмірів клітин паренхіми  свідчило 

про інгібування ретардантом меристематичної активності зон росту [6].   

Встановлено, що абсцизова кислота виступає в клітині як антагоніст 

гіберелінів, ауксинів, цитокінінів, що може призводити до гальмування росту 

[62, 110]. Зокрема, всі відомі на сьогодні ефекти  гіберелінів, в тому числі 

синтез і секреція гідролітичних ферментів, інгібуються  абсцизовою 

кислотою. Запрограмована загибель клітин алейронового шару після 

завершення секреції гідролітичних ферментів  зерна пшениці здійснюється 

під контролем гіберелінів, в  той час як АБК інгібує цей ефект цього класу 

фітогормонів  [10].  Відомо, що синтез  гіберелінів і абсцизової кислоти – 

гілки єдиного шляху синтезу терпенів в рослині [40],  тому в літературі  

приділено значної уваги  впливу ретардантів на вміст і співвідношення у 

тканинах різних форм АБК в зв’язку із застосуванням антигіберелінових 

препаратів. 

  Гіберелін і ретарданти діаметрально протилежно діють на вміст 

абсцизової кислоти в тканинах. Отримані результати свідчать, що здатність 

гіберелінів переривати глибокий спокій бульб картоплі пов’язана із 

зменшенням вмісту АБК, яка ініціює і підтримує спокій [39, 73].  В листках 



 11 

малини у варіантах із препаратами, які блокують синтез гіберелінів 

(хлорхолінхлорид, паклобутразол), навпаки, спостерігалося  суттєве 

підвищення  вмісту АБК. Етиленпродуцент декстрел, інгібіторна дія якого на 

ріст визначається блокуванням активності вже синтезованого гібереліну, 

значно менше впливав на вміст АБК [81]. З’ясовано, що хлорхолінхлорид 

підвищував активність АБК в стеблах ячменю [132], ярого [101] і озимого 

ріпаку [141]. Інші дослідники відмічали збільшення вмісту гормону під 

впливом етиленпродуцентів в бульбах картоплі [51].  Під впливом 2-ХЕФК 

вміст  АБК в листках  картоплі зростав на 26%, а в бульбах вміст гормону 

зростав у 8 разів [16]. Встановлено, що аналогічний ефект здійснює гідрел і 

екзогенний попередник етилену – аміноциклопропанова кислота (АЦК), 

особливо сильно це відбувається в бульбах під час проростання [73].  У цієї 

культури під впливом паклобутразолу містилося в 1,7 рази більше вільної і в 

1,4 більше зв’язаної АБК, ніж у контролі [6]. Автори роботи роблять 

висновок про чітку залежність між  активністю ростових процесів і станом 

абсцизової кислоти в тканинах: в контролі співвідношення “зв’язана/вільна” 

АБК було більшим, ніж в дослідному варіанті, при гальмуванні росту 

ретардантом паклобутразолом. Таким чином, на думку авторів, уповільнення 

росту пов’язане із збільшенням відносного вмісту вільної АБК.  Висловлене 

припущення, що за умов застосування ретардантів, які блокують утворення 

гіберелінів, функціонує метаболічна вилка і біосинтез терпенів зміщується у 

бік біосинтезу сексвітерпенів – АБК [6, 89]. Іншою причиною підвищення 

вмісту АБК в тканинах за дії паклобутразолу, є те, що цей ретардант є 

потужним інгібітором катаболізму абсцизової кислоти. При обробці 

арабідопсису цією сполукою в рослинах зростав вміст гормону, зменшувався  

вміст продуктів катаболізму АБК ( в тому числі і фазеєвої кислоти), значно 

пригнічувалася активність 8’-гідролази АБК – головного ферменту 

катаболізму абсцизової кислоти  [51, 242].   Таким чином, за дії ретардантів у 

гормональному комплексі збільшується вміст абсцизової кислоти і 
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зменшується відносний вміст вільних форм цитокінінів, індолілоцтової 

кислоти і гіберелінів.  

   

1.2. Надходження, пересування і метаболізм ретардантів в                   

рослинах 

 Ефективність дії ретардантів значною мірою визначається особливостями 

надходження препаратів в тканини, швидкості пересування і метаболізму їх в 

рослині. 

Хлормекватхлорид відносно швидко адсорбується листками і здатний 

рухатися як у базипетальному, так і в акропетальному напрямках. 

Розщеплення препарату в тканинах рослин відбувається за участю 

специфічних ферментів. У злакових знайдені холінестераза, холінкіназа, які 

розщеплюють молекулу хлормекватхлориду. У різних злакових активність 

цих ферментів різна, тому швидкість інактивації ретарданту неоднакова. У 

ячменю відмічена більш висока активність холінестерази і холінкінази, тому  

очевидно, ця культура гірше реагує на дію хлормекватхлориду, ніж пшениця. 

Час руйнування препарату в рослинах залежить від застосованої дози. В дозі 

1,5 кг/га ретардант повністю розкладається в рослинах пшениці приблизно за 

2,5 тижні, а в дозі 12 кг/га - за 6,5 тижнів [135]. Встановлено, що при обробці 

озимого ріпаку сорту Галицький 0,5%-ним водним розчином ССС у фазу 

бутонізації, залишкова кількість ретарданту в насінні не перевищує норми 

(0,1 мг/кг) і становить нижче 0,05 мг/кг [141].  

Дослідження метаболізму міченого ССС показало, що при руйнуванні 

препарату послідовно утворюються холінхлорид, холін і бетаін. Ці сполуки 

мають біологічну активність, але меншу, ніж хлорхолінхлорид і є 

природними продуктами метаболізму. Так, наприклад, холін знаходиться в 

рослинах в значній кількості (0,001–0,2 %) у складі фосфатидів. В пшениці і 

томатах знайдені похідні холіну. Гліцилбетаін також широко 

розповсюджений в рослинних тканинах і утворюється внаслідок 

окислювально-відновлювальних процесів з участю холіноксидази [38, с. 28]. 
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Холін, як природний продукт, включається в обмін речовин, а бетаін в 

процесах метаболізму перетворюється в гліцин і серин. Рухаючись у 

базипетальному напрямку, препарат може частково надходити у незміненому 

стані у ґрунт з кореневими виділеннями [11]. 

Значно менше даних по транслокації і метаболізму в рослинах 

паклобутразолу. Основні результати одержані при введенні паклобутразолу в 

судинну систему дерева [233], при нанесенні його на різні частини сіянця, 

або через поживний розчин. Було встановлено, що найбільша швидкість 

поглинання і транслокації препарату була при нанесенні його на молоді 

пагони і листки, однак при нанесенні паклобутразолу на повністю 

сформовані листки рослин  переміщення препарату не спостерігалося.  

Триазолпохідні проявляють властивості як регуляторів росту, так і 

фунгіцидні властивості 171 . Якщо триазоли існують у вигляді енантіомеру, 

з R-конфігурацією при хірольному атомі вуглецю, який несе ОН-групу, то це 

визначає їх фунгіцидні властивості. Якщо ж енантіомери з S-конфігурацією 

при цьому ж атомі вуглецю, то такі триазоли є інгібіторами гіберелінів 193 . 

Триазолпохідні препарати – паклобутразол, уніконазол та азовіт 

(триадимефон), – характеризуються низькою токсичністю, здатністю діяти в 

малих дозах та екологічною безпечністю 134 . При вивченні транспорту 

паклобутразолу в стеблі сіянців яблуні виявили, що через 27 тижнів після 

обробки більше половини 
14

С-активності знаходилося у флоемі та ксилемі і 

лише 23 % 
14

С-активності – в тій частині, де спостерігалося чітке 

гальмування росту пагона 134 . 

Методом біопроб було встановлено,  що навіть після 11 тижнів після 

застосування препарату він не розкладався і спричиняв рістгальмуючу дію на 

пагони суниць, що пов’язано з високою стабільністю його молекул [11]. 

Разом з тим, в іншій роботі встановлено, що при застосуванні 0,25%-го 

паклобутразолу на озимому ріпаку в період бутонізації вміст ретарданту в 

насінні виявлений лише в слідових кількостях [141]. 
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Фізіологічний ефект дії етиленпродуцентів також залежить від 

особливостей надходження препаратів в тканини, швидкості пересування і 

метаболізму їх в рослині 171 . 

При вивчені перерозподілу хлоретилфосфонової кислоти по органах 

рослин квасолі і проростків озимого жита було з’ясовано, що 2-ХЕФК, яка 

надійшла в тканини листка, швидко транспортується по всій рослині. Через 

24 години після нанесення 2-ХЕФК на листя квасолі у інших органах, в 

залежності від віку дослідних рослин, знаходиться від 28 до 57%, а через 

72 години – від  60  до  81%  від  загально  виявленої  в  рослинах  кількості  

2-ХЕФК. Найбільша кількість 2-ХЕФК, що надійшла через листя, 

переміщується в корінь. Найбільш висока концентрація 2-ХЕФК у молодих 

14-денних рослинах на третій день досліду констатована у верхівках пагону, 

а у рослин 22-38-денного віку – безпосередньо в тих органах, на які був 

нанесений препарат (в листках). Суттєвої різниці в переміщенні 2-ХЕФК по 

рослині в залежності від препаративної форми цієї суміші (кампозан М або 

гідрел) не виявлено [74]. 

В інших дослідах з міченою 
14

С 2-ХЕФК встановлено, що препарат легко 

пересувається догори і донизу від місця нанесення і накопичується в зонах 

росту і активного метаболізму [37, с. 21; 143, 208], однак швидкість 

пересування препарату залежить від віку рослини. В дослідах на однорічних 

сіянцях яблуні було показано, що вже через годину після нанесення на 

листок 
14

С-етрелу препарат можна було знайти у всіх органах рослини, 

причому найбільша активність відмічалася в молодих, інтенсивно 

наростаючих листках. На четверту добу відбувалося переміщення мітки у 

кореневу систему [150]. При цьому значна частина препарату на протязі 

кількох днів залишається на поверхні органів рослин і може змиватися водою 

[37, с. 21; 109]. Частина дослідників вважає, що 2-ХЕФК пересувається по 

рослині у незмінному вигляді, в інших роботах встановлена поява кон’югатів 

з цукрами [143, 208]. Припускають, що зв’язування етиленпродуценту в 

клітині може відбуватися з участю ферментів, оскільки в дослідах з 
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інгібіторами синтезу білку спостерігалося зменшення зв’язування 2-ХЕФК 

[37, с. 21]. Разом з тим, наявність в рослинах таких ферментних систем поки 

що не встановлено, тому інші дослідники вважають, що зв’язування з 

цукрами може відбуватися чисто хімічним шляхом [143]. 

Виявлено,  що   інтенсивність  виділення   етилену   у   оброблених  2-

хлоретилфосфоновою кислотою рослинах знаходиться в прямій залежності  

від  концентрації  препарату [54], а інтенсивність розкладання  2-ХЕФК як в 

розчинах, так і в рослинах залежить від температури. У озимого жита при 

підвищенні температури від +10 до +30
о
С виділення етилену збільшується в 

10 разів, а при +40
о
С  припиняється повністю [143]. 

Частина введеного в рослину препарату залишається або в незміненому 

вигляді, або розкладається. Мічені 
14

С метаболіти 2-ХЕФК були знайдені в 

плодах ряду плодових культур (черешні, персику, яблуні), а 

неметаболізована 2-ХЕФК була знайдена через 65 днів в плодах персику в 

комплексі з цукрами та іншими речовинами [208]. 

Таким чином, представлені в літературі результати досліджень свідчать  

про суттєві відмінності в надходженні, транслокації та метаболізмі  

ретардантів різної хімічної будови в рослині, однак можна вважати 

встановленим, що рістгальмуюча дія препаратів цієї групи пов’язана в першу 

чергу з затримкою проліферації меристематичних клітин і антигібереліновим 

ефектом дії ретардантів.  

 

1.3. Вплив ретардантів на ріст і трофічне забезпечення процесів 

морфогенезу 

Оскільки основною фізіологічною дією ретардантів є гальмування 

ростових процесів рослин і, відповідно, зменшення атрагувальної активності 

“стоку” асимілятів, доцільним є застосування їх в якості активного 

зовнішнього фактору впливу на рослину при вивченні закономірностей 

функціонування рослинного організму як системи “ джерело–стік ” замість 

розповсюджених хірургічних способів змін співвідношення потужностей 
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“джерела “ і “ стоку “ (стерилізація, дефоліація, дерізоідація, тощо), або 

введення в рослину екзогенних гормонів [81, 102]. 

Екзогенне застосування фітогормонів для цієї мети не є доцільним, 

оскільки обробка рослин одним гормоном призводить до змін синтезу і 

метаболізму інших [185] та співвідношення компонентів гормонального 

комплексу, що може призводити до змін морфологічних і фізіологічних 

програм [110]. Достатньо інформативним вважають підхід “від протилежного 

“ – обробка рослин інгібіторами дії тих чи інших фітогормонів з наступним 

вивченням ролі ендогенного гормонального комплексу в регуляції 

фотосинтетичної і ростової функцій, що забезпечується застосуванням 

ретардантів. 

Гальмування росту рослин під впливом ретардантів пов’язано з 

уповільненням поділу і розтягування клітин, внаслідок чого відбувається 

зменшення накопичення сухої маси органів [46, 187]. В період вегетативного 

росту основним “стоком“ асимілятів в системі “джерело – стік” рослин є 

меристеми, атрагувальна активність яких знаходиться під гормональним 

контролем [64, 65, 104, 108]. 

Антигібереліновий характер дії ретардантів призводить до суттєвих змін  

в процесах диференціації меристем. Зокрема, за дії ретарданту 17–ДМС 

гальмування лінійного росту і збільшення діаметру стебла  рослин ріпаку 

визначалося розвитком кільця первинної кори і центрального циліндру, 

збільшувалася кількість судинно-волокнистих пучків в останньому [101]. 

При цьому у дослідних рослин спостерігалося збільшення поперечних 

розмірів клітин склеренхімних волокон з одночасним потовщенням їх 

оболонок. Така специфіка диференціації пагона сприяє посиленню 

механічної міцності стебла, що створює технологічні переваги при збиранні 

врожаю, особливо на сортах ріпаку, які сильно вилягають [141]. При 

вивченні впливу ретардантів на морфогенез і анатомічну будову рослин 

картоплі встановлено, що розростання стебла в товщину за дії 

паклобутразолу відбувається за рахунок збільшення розмірів первинної кори 
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та кількості шарів паренхіми з одночасним зменшенням об’єму клітин, при 

цьому збільшувалися розміри коленхіми та ендодерми [158].  

 Ретарданти різної хімічної будови призводили до однотипних змін в 

анатомічній будові деревних рослин: зменшувалася активність камбію, 

відбувалася більш рання лігніфікація провідних і механічних тканин 

деревини і вторинної кори, посилене відкладання біополімерів клітинних 

стінок  і формувався більш потужний корковий шар. Це свідчить про 

прискорення процесів диференціації основних тканин стебла та його 

визрівання за дії препаратів з антигібереліновим механізмом дії [81]. 

Характер диференціації меристематичних тканин за дії ретардантів має 

суттєве значення, оскільки формування того чи іншого типу тканини 

потребує різних витрат асимілятів або резервних речовин. Таким чином, 

впливаючи за допомогою фітогормонів і ретардантів на морфогенез, 

можливо штучно моделювати різний ступінь напруження донорно-

акцепторних відносин.   

Відомо, що гормональна система рослин значною мірою впливає на 

поглинання, пересування і включення в обмінні процеси елементів 

мінерального живлення [47, 76]. Підтримування певних співвідношень 

елементів мінерального живлення є необхідною умовою нормального росту і 

розвитку рослин. Оскільки ретарданти є модифікаторами гормонально-

інгібіторного балансу в рослині, виникає питання про зміни у надходженні і 

перерозподілу між органами рослини елементів мінерального живлення при 

ретардантних ефектах. Трофічне забезпечення рослин при штучному 

гальмуванні росту ретардантами визначається не лише надходженням 

асимілятів, а й засвоєнням елементів. Недостатня кількість будь-якого 

елементу мінерального живлення впливає на різні сторони метаболізму та 

надходження чи перерозподіл інших елементів. 

Слід відмітити обмежену кількість і суперечливість даних про вплив 

ретардантів на надходження і перерозподіл азоту, калію, фосфору та інших 

елементів живлення в органи рослин при обробці їх ретардантами. 
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За дії декстрелу, паклобутразолу збільшувався вміст білкового і 

зменшувався вміст небілкового азоту в листках цукрового буряку на кінець 

вегетації, а в коренеплодах відбувалися протилежні зміни [173]. Збільшення 

вмісту білкового азоту під впливом хлорхолінхлориду відмічалося для 

рослин яблуні, картоплі [21], сої [189]. Як показали результати ряду 

досліджень, зміни у вмісті білку під впливом ретардантів супроводжуються, 

як правило, суттєвими змінами вмісту вільних амінокислот в рослинах. 

З’ясовано, що хлорхолінхлорид впливає на амінокислотний склад білків 

рослин пшениці, підвищує вміст вільних амінокислот в надземній частині 

рослини [33]. За дії паклобутразолу зменшувався вміст амінокислот в насінні 

ріпаку озимого, що супроводжувалося зростанням вмісту вищих жирних 

кислот [141].  Встановлено, що під впливом ССС посилюється дезамінування 

ароматичних амінокислот за рахунок посилення активності фенілаланін- і 

тирозин-амоній-ліаз. Тим самим попереджається включення цих амінокислот 

в білки, що спрямовує їх обмін у бік утворення фенольних попередників 

лігніну [55].  

Вивчення вмісту мінеральних речовин у пагонах чорноплідної горобини 

під впливом ретардантів свідчить про зменшення вмісту фосфору та калію в 

стеблах і листках у період активного росту пагонів. Після закінчення 

плодоношення вміст цих елементів збільшувався в листках, що пояснюється 

притоком в листки елементів мінерального живлення внаслідок завершення 

періоду росту та формування плодів. У рослин малини спостерігалося 

збільшення вмісту кальцію під впливом хлорхолінхлориду, що може бути 

пов’язане із накопиченням біополімерів клітинних стінок внаслідок 

перерозподілу асимілятів при штучному гальмуванні росту, більш раннім та 

інтенсивним формуванням механічних та провідних тканин 81 . 

Обробка озимої пшениці ССС призводила до збільшення кількості 

кальцію у вегетативних органах і зменшення у колосі 38 . Цей же препарат 

збільшував поглинання коренями кукурудзи фосфору та рубідію 38 . Під 

впливом хлорхолінхлориду спостерігалося зменшення калію в листках вики і 
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збільшення вмісту цього елементу в стеблах. Ретардант викликав  зміни в 

кількості і перерозподілі кальцію, магнію, марганцю, міді, заліза та натрію в 

стеблах, листках та плодах вики 38 . Є дані про збільшення вмісту марганцю 

й заліза в стеблах і листках квасолі та коренях пшениці за дії даного 

препарату 38 . Рослини томату, оброблені хлормекватхлоридом, містили 

більше азоту, кальцію, магнію 67 . За дії ретардантів відбувалося збільшення 

вмісту фосфору в листках і зменшення його в коренеплодах цукрового 

буряка [173]. Відмічалося інтенсивне накопичення органічного 

кислоторозчинного фосфору в пагонах яблунь при обробці 

хлорхолінхлоридом [18], а у сильнорослого винограду у фазі активної 

вегетації під впливом ССС вміст кислоторозчинного органічного фосфору 

зменшувався [24]. Підвищення інтенсивності надходження азоту і фосфору 

при обробці  хлорхолінхлоридом відбувалося у рослин картоплі, а 

поглинання  цих елементів і кальцію рослинами гарбуза пригнічувалося [21].       

На вміст і перерозподіл елементів мінерального живлення за дії 

ретардантів суттєво впливають тип препарату та погодні умови вегетації. 

Зокрема, за дії різних за хімічною будовою ретардантів на ранніх етапах 

вегетації відмічався підвищений вміст азоту, фосфору та калію в усіх органах 

рослин картоплі. Зменшення вмісту калію в листках і стеблах картоплі за дії 

ретардантів на кінець вегетації свідчить про уповільнення транспортування 

асимілятів від місць синтезу до бульб, причому на фоні більш посушливих 

умов вегетації дія ретардантів на надходження та перерозподіл елементів 

живлення була менш ефективною [156, 158]. 

Отже, в літературі представлені досить суперечливі дані про надходження 

з середовища та перерозподіл елементів мінерального живлення в рослинах 

під впливом антигіберелінових препаратів в процесі росту.  

Важливою особливістю дії ретардантів є здатність їх впливати на характер 

перерозподілу асимілятів в рослині. Так, хлорхолінхлорид гальмує ріст і 

накопичення вегетативної маси  надземними органами пшениці і одночасно 

посилює наростання маси коренів [2], що супроводжується підвищенням 
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зернової продуктивності рослин [50].  Укорочування соломини у пшениці під 

впливом етефону і бромистого етилсульфонію супроводжувалося 

посиленням росту колосу і наливу зерна [131]. Обробка бульб картоплі 

ретардантами в період виходу зі спокою призводила до уповільнення 

проростання бульб, зменшення витрат резервних вуглеводів на процеси 

росту та розщеплення крохмалю в бульбах за рахунок інгібування активності 

амілазного комплексу, що значно покращувало господарсько-цінні  

властивості в період зберігання [155, 156, 157]. За дії паклобутразолу 

відбувалося посилення відтоку асимілятів до бульб з листків, стебел, 

столонів і коренів картоплі як при вирощуванні в тропіках [238],  так і в 

умовах центральної України [158]. 

 Обробка ретардантами призводила до більш ранньої закладки бульб, 

збільшувалася їх кількість в кущі, що робить перспективним застосування 

ретардантів у насінництві даної культури [154, 158].  При цьому зменшувався 

індекс листкової поверхні і утворення біомаси надземної частини, однак 

посилювалися темпи росту бульб. За дії ретардантів відбувалося зменшення 

листкової поверхні рослин картоплі, цукрового буряку, озимого  ріпаку, що 

частково компенсувалося перебудовою асиміляційного апарату листків. 

Зокрема, обробка ретардантами призводила до потовщення листків за 

рахунок розростання стовпчастої паренхіми, яка є основною 

фотосинтезуючою тканиною листка  [141, 157, 173]. Обробка рослин 

цукрового буряка ретардантами у період утворення 14-16 і 38-40 листків 

знижувала співвідношення мас сухих речовин гички до коренеплоду, що 

свідчить про перерозподіл асимілятів на користь росту маси коренеплоду і 

підвищення показника господарської ефективності урожаю. При цьому 

застосування 0,05%-го паклобутразолу в оптимальні періоди розвитку 

підвищувало урожайність коренеплодів на 22%, а цукристість на 1,3%  у 

порівнянні з контролем [173]. Цим же автором встановлена післядія 

ретардантів різної хімічної будови, яка проявлялася у збільшенні насіннєвої 
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продуктивності маточників цукрового буряка та у підвищенні енергії 

проростання і схожості всіх фракцій насіння  [173].  

 Посилення росту коренів при гальмуванні росту надземної частини 

дерева хлорхолінхлоридом спостерігалося у яблуні. У цієї ж культури під 

впливом ССС гальмування лінійного росту пагона супроводжувалося 

збільшенням кількості кільчаток [56, 57]. Обробка хлорхолінхлоридом кущів 

винограду у ранні строки викликала зменшення довжини гребнів та 

плодоніжок, при цьому збільшувала розмір і число ягід, краще закладалися 

плодові бруньки, підвищувалася врожайність на наступний рік. 

Порівняльний аналіз впливу гібереліну і його антагоністу – мепікват-хлориду 

на формування  і урожай ямсу показало, що кращий урожай отримували при 

застосуванні ретарданту [227].  Застосування ретардантів на маточних 

рослинах агрусу у фазу затухання росту призводило до зниження запиту на 

асиміляти і початку відкладання вуглеводів в пагонах у запас [5].  

Уповільнення росту стебла ріпаку озимого під впливом різних за механізмом 

дії ретардантів – паклобутразолу, декстрелу і хлормекватхлориду призводило 

до перерозподілу потоків асимілятів в бік формування стручків, що 

визначало підвищення урожайності культури і збільшення вмісту олії в 

насінні [141]. Гальмування небажаного росту листків більш високих порядків 

у цукрового буряка за допомогою 0,025%-го паклобутразолу у період 

утворення 14-16 листків призводило до збільшення маси коренеплодів та 

підвищення цукристості [172]. Показано що збільшення господарської 

продуктивності цукрового буряка при такій обробці відбувалося внаслідок 

скорочення частки черешків у надземній масі та перерозподілу пластичних 

речовин у коренеплід   при майже незмінній біологічній продуктивності цілої 

рослини [70]. В іншій роботі встановлено, що ретарданти сприяють 

продовженню життя листків. Завдяки такій дії скорочуються витрати 

асимілятів на новоутворення листків, а надлишок пластичних речовин 

використовується на накопичення маси коренеплодів [98].   Застосування 

етрелу, хлормекватхлориду і паклобутразолу призводило до зменшення 
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висоти рослин, однак збільшувалися сира та суха маса квітів у хризантем 

[200].      

Гальмування нарощування маси структурної речовини одних органів 

може супроводжуватися накопиченням резервних речовин в інших органах і 

тканинах. На ранніх етапах розвитку картоплі за дії ретардантів в листках 

дослідних рослин відбувалося збільшення вмісту основної транспортної 

форми цукрів – сахарози – внаслідок зменшення атрагувальної активності 

ростових центрів [158]. Різне навантаження рослин озимого ріпаку урожаєм у 

контролі і за дії ретардантів впливало на інтенсивність відтоку асимілятів з 

вегетативних органів: депонування вуглеводів у вегетативних органах рослин 

ріпаку при застосуванні паклобутразолу і хлормекватхлориду протягом 

періоду росту забезпечувало приріст урожаю цієї культури у порівнянні з 

контролем [141].  Уповільнення росту коренів картоплі при обробці рослин 

хлорхолінхлоридом сприяло утворенню бульб, посиленню включення 
14

 С в 

крохмаль і зростанню вмісту крохмалю у бульбах [28]. Відомо, що гібереліни 

здійснюють інгібуючий вплив на АДФГ-пірофосфорилазу, яка приймає 

участь у синтезі крохмалю.  Хлормекватхлорид, блокуючи синтез гіберелінів, 

очевидно знімає цей ефект [28]. Можливо, що посилений синтез крохмалю за 

дії ретардантів реалізується через підвищення вмісту АБК в бульбах: 

встановлено стимулюючий ефект екзогенної абсцизової кислоти на 

швидкість включення 
14

С-глюкози в крохмаль на етапі його активного 

відкладання у запас і встановлена кореляція між вмістом ендогенної АБК в 

бульбах і швидкістю синтезу крохмалю [12].  За дії хлормекватхлориду у 

таро (Colacasia esculеnta L.) відбувалося суттєве зменшення інтенсивності 

вегетативного росту, яке супроводжувалося  накопиченням редукуючих та  

нередукуючих цукрів і крохмалю [212]. 

Надлишок асимілятів, що накопичується в рослинах під впливом 

ретардантів, може відкладатися не тільки у вигляді крохмалю, але й у вигляді 

структурних полісахаридів і лігніну, що пов’язано з посиленням утворення 

механічних і провідних тканин [80] і потовщенням стінок клітини [55]. За дії 
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піксу відмічалося збільшення активності ферментів, що регулюють процес 

формування волокон бавовнику – глюкансинтетази і пероксидази, внаслідок 

чого прискорювався процес формування волокон [17].   Процес накопичення 

цих речовин протилежний дії ауксинів і гіберелінів, які викликають 

розпушення клітинної стінки за рахунок активації ферментів, що 

розщеплюють полісахариди [203, 206]. 

Відомо, що запасні речовини різних типів відіграють роль буферу між 

фотосинтезом як “джерелом“ асимілятів і ростом структурної речовини 

вегетативних, запасаючих і репродуктивних органів як “стоком“ асимілятів, 

що і визначає до певної міри незалежність ростових процесів від 

фотосинтезу, а також фотосинтезу від росту при зміні умов зовнішнього 

середовища [103, с. 41; 104, 108]. В зв’язку з цим слід відзначити, що 

масштабність і значення донорних і акцепторних властивостей клітинних 

оболонок під впливом ретардантів потребують більш детального вивчення,  

оскільки структурні полісахариди становлять основну масу рослини і в 

критичні періоди росту і розвитку можуть частково включатися в обмін, 

забезпечуючи незалежний від фотосинтезу потік цукрів до атрагувальних 

центрів [95, 96]. Зокрема, з клітинних стінок сім’ядолей люпину виділена 

екзо-(1→4)-β-галактаназа, яка проявляє високу специфічність до (1→4)-β 

зв’язків D-галактанів, з яких і побудовані резервні полісахариди клітинних 

стінок [186]. Суттєві зміни  у вмісті галактоманнанів, молярному 

співвідношенні маноза-галактоза відбувалися при формуванні і проростанні 

насіння  козлятнику (Galega orientalis  L.) [94].  

Ретарданти суттєво інгібують апікальне домінування [56]. За дії 

паклобутразолу інгібування лінійного росту рослин ріпаку озимого  

супроводжувалося суттєвим посиленням галуження стебла і утворенням 

додаткових гілочок першого порядку. За дії препарату кількість додаткових 

пагонів першого порядку зростала на 15%, кількість стручків на рослині на 

20%, а кількість насінин в стручку – на 20%. В результаті технічна 

урожайність зростала на 20% [141].  В інших випадках, наприклад в дослідах 
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з соєю, обробка рослин ретардантом флурпримидолом, хоча і приводила до 

підвищення фотосинтезу, однак викликала зменшення біомаси рослин 

внаслідок зменшення листкової поверхні [198]. Одержані результати свідчать 

про те, що основною причиною підвищення інтенсивності фотосинтезу на 

одиницю площі листкової поверхні при обробці рослин ретардантами є 

збільшення питомої ваги листка при одночасному зменшенні площі 

листкової пластинки [36, 181, 198, 235]. Позитивна кореляція між 

інтенсивністю фотосинтезу і цим показником пояснюється збільшенням 

концентрації основних структурних елементів, при безпосередній участі яких 

здійснюється асиміляція СО2  [137]. В зв’язку з цим важливими є дані про 

особливості впливу ретардантів на формування листкових пластинок. Однак, 

при розробці загальної схеми дії ретардантів недостатньо вивченим 

залишається питання про особливості впливу ретардантів на маргінальні 

меристеми, функціонування яких визначає розміри і форму листка і, 

відповідно, загальну площу асиміляційної поверхні рослини. 

 Зокрема, за дії хлормекватхлориду відбувалося зменшення площі листків 

у котовнику та ельсгольції [139]. В одних випадках відмічалося потовщення 

листкової пластинки рослин під впливом ретардантів внаслідок розростання 

епідермальних і мезофільних клітин [3, 36, 181], в інших роботах 

відмічалося, що препарати або не впливали на загальну чисельність клітин на 

одиницю площі листка [202], або викликали збільшення числа клітин в 

мезофілі дослідних рослин. Оскільки в ряді випадків зменшення площі і маси 

листових пластинок під впливом ретардантів не супроводжувалося 

зменшенням розмірів клітин мезофілу, вважають, що це пов’язане із 

зменшенням частоти антиклинальних поділів і загальним інгібуванням 

активності маргіналей [82]. 

Згідно з одержаними даними, анатомо-морфологічні зміни структури 

листка під впливом ретардантів супроводжуються суттєвими змінами в 

хлоропластогенезі. Так, обробка рослин різних видів хлормекватхлоридом 

викликала розбухання хлоропластів, руйнування ламелярної структури, 
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просвітління матриксу, зменшення розмірів і числа хлоропластів в клітині 

[234]. Проведені на листках малини електронно-мікроскопічні дослідження 

клітин мезофілу рослин, оброблених хлорхолінхлоридом, свідчать про те, що 

препарат викликав у частини хлоропластів різноманітні пошкодження, аж до 

повного їх розпаду. При цьому руйнувалася ламелярна структура, 

хлоропласти розбухали,  з’являлася велика кількість осміофільних глобул 

[81, 213]. Відмічені зміни хлоропластогенезу під впливом 

хлормекватхлориду мали антигіберелінову спрямованість, оскільки при 

внесенні дослідних рослин в середовище з гібереліном структура 

хлоропластів відновлювалася [183]. 

Встановлено, що збільшення об’єму асиміляційних клітин листків малини 

у варіантах із застосуванням різних типів ретардантів не супроводжувалося 

адекватним збільшенням числа хлоропластів – воно було на рівні, або нижче 

контрольного варіанту [81, 215]. На низьку кореляцію числа пластид в 

клітині з її об’ємом вказується і в роботі [107]. Разом з тим, внаслідок 

відставання хлоропластогенезу від росту клітини спостерігалася важлива 

закономірність: об’єм клітини, що відповідає одному хлоропласту, під 

впливом ретардантів на протязі всього періоду досліджень був значно 

більшим, ніж в контролі. Це свідчить про значні метаболічні, енергетичні та 

інформаційні зміни взаємозв’язків пластому і цитоплазми. Оскільки 

хлоропластогенез знаходиться під гормональним контролем, а за дії 

ретардантів зменшувалася концентрація гіберелінів і цитокінінів в клітинах, 

автором зроблено висновок, що зменшення  кількості хлоропластів і 

відношення «кількість хлоропластів/об’єм клітини» визначалося 

збільшенням концентрації абсцизової кислоти [81]. 

Експериментальні і теоретичні роботи останніх років свідчать про те, що 

ростова функція рослини  значною мірою визначається співвідношенням 

фотосинтезу і дихання в онтогенезі окремих органів і рослини в цілому [20, 

145]. Встановлено, що загальні дихальні витрати можуть сягати 30-80 % від 

засвоєного при фотосинтезі вуглецю [20, с. 101 ], причому зміни у донорно-
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акцепторній системі рослини, викликані шляхом хірургічного видалення 

частини акцептора не тільки пригнічують фотосинтез, але можуть 

посилювати темнове дихання [105]. На сучасному етапі дихання 

розглядається як потужний метаболічний акцептор вуглецю, а 

співвідношення дихання/фотосинтез значною мірою характеризує 

напруженість донорно-акцепторних відносин в рослині [29]. 

З’ясовано, що характер дії кампозану М на фотосинтез, дихання і ріст 

рослин огірка залежав від концентрації препарату. Обприскування рослин 

кампозаном М більш низької концентрації викликало короткочасне 

гальмування як фотосинтезу, так і дихання, інтенсивність яких досягала рівня 

контролю на 8-9 день після обробки. Під впливом високих концентрацій 

препарату зміни інтенсивності фотосинтезу і дихання набували іншого  

характеру: зменшення інтенсивності фотосинтезу супроводжувалося значним 

підвищенням інтенсивності дихання [15]. 

Представлені в літературі поодинокі дані про вивчення дихання під 

впливом ретардантів стосуються змін у цьому процесі безпосередньо після 

обробки рослин препаратом [245]. Системного вивчення  дихальних витрат 

зв’язку з гальмуванням (стимулюванням) росту під впливом ретардантів 

(гіберелінів) і світла, очевидно, не проводилося, що значно обмежує 

можливості аналізу впливу цієї групи регуляторів росту на формування 

донорно-акцепторної системи рослини. Це зумовлює необхідність 

поглибленого дослідження названих процесів при застосуванні ретардантів 

різної хімічної природи. 

 

1.4. Ското- і фотоморфогенез як гіберелінзалежні процеси 

Ріст і розвиток рослин контролюється генетичними детермінантами, 

продуктами їх експресії і сигналами зовнішнього середовища [23, 66].  

Встановлено, що світло, як один з ключових факторів середовища,  не тільки 

забезпечує процес автотрофного живлення і визначає перехід до 

репродуктивного розвитку, але і через систему фоторецепторів (фітохромів, 
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кріптохромів і фототропіну) вмикає  програму фотоморфогенезу [23, 66, 244, 

246].   Це забезпечує деетиоляцію, диференціювання хлоропластів, 

формування листкових пластинок і  як наслідок – перехід до авторофного 

живлення.  Початкові етапи фотоморфогенезу супроводжуються також 

активними метаболічними змінами, фітохромною модифікацією   

гормонального статусу проростків, зокрема розпочинається транспорт ІОК 

по проростку, утворюються градієнти  цитокінінів  і гіберелінів в рослині, що 

формується [66]. Встановлено, що світло може модифікувати ріст і 

морфогенез рослин через систему фітогормонів, змінювати інтенсивність дії 

гормонів і активувати  утворення природних інгібіторів. Всі ці проблеми в 

нинішній час  вивчені не повністю і потребують детального 

експериментального дослідження [66]. Оскільки хлоропластогенез, 

формування  тканин листка і розвиток стебла з листками знаходиться під 

прямим гормональним контролем, доцільно більш детально зупинитися на 

ролі світла в гіберелінзалежних ростових реакціях рослини.  

Сигнали світла  регулюють експресію генів  біосинтезу  і катаболізму  

гіберелових кислот, що і визначає  рівень біоактивних фітогормонів цього 

класу. Показано, що короткочасна і тривала  дія світла різного спектрального 

складу змінює інтенсивність росту і гормональний статус рослини. Зокрема, 

світло червоної ділянки спектру є стримуючим фактором щодо росту 

проростків бульб картоплі [152]. Встановлено, що гіберелін-залежний ріст 

гіпокотиля арабідопсису визначає якість світла  через реакції фітохрому і 

кріптохрому [211]. Роботами останніх  років встановлено, що червоне світло 

може діяти як фактор, який збільшує рівень гіберелінів в тканинах. Ген 

біосинтезу AtGA3ox1 позитивно впливає на активність фітохрому, 

підвищуючи рівень біоактивних гіберелінів під час проростання насіння 

арабідопсису [231, 247]. Встановлено, що червоне світло блокує утворення 

GA 2-оксидаз, що призводить до значного підвищення   вмісту гіберелінів в 

насінні салату під час проростання за дії червоного світла [199]. Синє світло 

пригнічувало розтягування гіпокотиля  етиольованих проростків 
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арабідопсису за допомогою механізмів, залежних від фоторецепторного 

фітохрому, зокрема через кодування ферментів біосинтезу  гіберелінів і 

ферментів, пов’язаних з метаболізмом клітинної стінки [204]. Вивчається 

роль криптохрому і фітохрому в регуляції морфогенетичних реакцій на 

умови освітлення  монохроматичним світлом  різної якості [27, 211]. 

Зокрема, встановлено принципову можливість  фотоінактивації  3-

кетогібереліну А3 під впливом УФ-світла [66, с. 28].   

    Фітогормони включені в систему трансдукції світлового сигналу, 

оскільки багато з регульованих  світлом реакцій розвитку рослин також 

реагують на обробку рослин гормонами [26, 212]. Ріст проростків салату 

суттєво пригнічувався на світлі, однак обробка проростків гібереловою 

кислотою значно знімає ефект, викликаний світлом [66, с. 37].   

Результати генетичного аналізу мутацій гіберелінів і фітохромів свідчать 

про взаємодію між цими  сигнальними системами при певних фізіологічних 

умовах, хоча окремі онтогенетичні  стадії розвитку, наприклад цвітіння, 

контролюються незалежно обома системами [23].  

Рослини, які проростають в повній темряві, розвиваються за програмою 

скотоморфогенезу: в них видовжується епікотиль і гіпокотиль, утворюється 

гіпокотильна петля, жовтіють сім’ядолі  і гофровані перші листки. На світлі  

вмикається програма фотоморфогенезу: гіпокотиль і епікотиль 

вкорочуються, гіпокотильна петля повністю розправляється, відбувається 

позеленіння сім’ядолі і первинних листків, листкові пластинки 

розправляються і розширяються [26]. В темряві рослини формують 

слаборозвинені провідні структури  [222].  

У однодольних і дводольних рослин суттєво проявляється різниця у 

морфології проростків, які вирощувалися на світлі і в темряві. У однодольних 

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

довжину як осьових органів, так і листка. В той же час у дводольних рослин 

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

листки і сім’ядолі змінюються мало [126]. 
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Таким чином, світло контролює не тільки власне процес фотосинтезу 

(донорна функція), але і морфофізіологічні параметри рослин з певною 

ієрархічною структурою акцепторів [203]. Світло змінює реалізацію 

програми розвитку рослин, що прослідковується в змінах швидкості і 

тривалості росту рослин як в цілому, так і їх окремих частин (корінь, 

епікотиль, гіпокотиль, листок). Ці зміни реалізуються через перебудову 

гормонального комплексу. В процесі скотоморфогенезу встановлена висока 

кореляція між змінами біомаси і довжини гіпокотиля квасолі з вмістом 

гіберелінів, тоді як на світлі відмічалася негативна кореляція між цими 

параметрами [26].  

Відомо, що формування листків рослин за дії променів світла різного 

спектрального складу можуть суттєво розрізнятися за багатьма анатомо- 

морфологічними характеристиками: анатомічною будовою, 

хлоропластогенезом, будовою листкової пластинки та її товщиною тощо 

[169].  Встановлено, що при тривалій дії червоних променів у рослин огірка  

відбувається деструкція стовпчастої паренхіми, в той час як губчаста 

паренхіма страждає менше. Для окремих видів рослин, наприклад 

соняшнику, вона бере на себе основне функціональне навантаження [169]. 

Вивчення мезоструктури листків показало, що поділ клітин в етиольованих 

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

активним до семи діб з наступним уповільненням і переходом більшості 

клітин до розтягування [26]. Етиольовані рослини характеризуються  

активним розтягуванням осьових органів, що супроводжується  збільшенням  

вмісту  вільних форм активних гіберелінів, а уповільнення розтягування 

гіпокотилів на світлі  зумовлюється зменшенням вмісту  вільних і зв’язаних 

форм гіберелінів. Вважають, що гібереліни потрібні для етиольованого росту 

і подавлення фотоморфогенезу [207].  

Для розуміння функціонування донорно-акцепторної системи за умов 

фото- і скотоморфогенезу важливим є той факт, що відбувається суттєвий 

перерозподіл мас окремих органів. Зокрема, при освітленні суттєво зростає 
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частка маси листків від всієї маси рослини. Деетиольовані рослини 

характеризуються розвитком листкової поверхні, активацією розвитку і 

галуження коренів. При цьому  гетеротрофне живлення  зародку при 

проростанні насіння в темряві сприяє більш активному відтоку поживних 

речовин із сім’ядолей [26].   

Таким чином, світло є потужним чинником, який через перебудову 

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

впливає на систему «депо асимілятів–ріст» на ранніх етапах розвитку 

рослини. При цьому слід відмітити, що практично відсутні роботи, в яких 

вивчалися б особливості ското- і фотоморфогенезу за умов дії 

антигіберелінових препаратів – ретардантів. В зв’язку з цим доцільним є 

вивчення процесів морфо- і гістогенезу, використання і перерозподілу 

резервних речовин, фотосинтезу і дихання на ранніх етапах розвитку при 

переході від скотоморфогенезу до фотоморфогенезу за умов  змін в донорно-

акцепторних відносинах рослини під дією екзогенного гібереліну і 

ретардантів. 
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РОЗДІЛ 2. УМОВИ ПРОВЕДЕННЯ ДОСЛІДІВ, МАТЕРІАЛИ, 

ОБ'ЄКТИ І МЕТОДИ ДОСЛІДЖЕННЯ 

 

Експериментальну частину  роботи виконано в лабораторії фізіології та 

біохімії рослин Вінницького державного  педагогічного університету імені 

Михайла Коцюбинського та відділі фізіології та екології фотосинтезу 

Інституту фізіології рослин та генетики НАН України. 

 

2.1. Характеристика препаратів 

В дослідженнях використовували водні розчини хлормекватхлориду, 

паклобутразолу, декстрелу та гіберелової кислоти (ГК3 ). 

Хлормекватхлорид (ССС-720, -хлоретилтриметиламонiйхлорид), 

похiдна четвертинних амонiєвих солей. Бiла кристалічна речовина, 

молекулярна маса – 158,1 Д , температура розкладання – 245 С, розчиннiсть 

у водi – 74% при 20 С. Добре розчиняється у спиртах, ацетонi i погано у 

вуглеводнях. ЛД50 для бiлих пацюкiв 600-700 мг/кг, малотоксичний для риб, 

максимально допустимий рiвень препарату у продуктах харчування – 2 мг/кг, 

максимальна добова доза для людини – 0,08 мг. При розчиненнi у водi 

хлормекватхлорид повнiстю диссоцiює на iон хлору та iон -

хлоретилтриметиламонiю. Одержують його шляхом взаємодiї дихлоретану з 

триметиламiном, реакцiя йде в одну стадiю під тиском при температурі 80-

90°С [48]. 

Ретардантні властивості препарату виявлено у кінці 50-х років минулого 

століття американським біохіміком Н. Толбертом в процесі вивчення 

метаболізму фосфатів в рослинах з використанням похідних холіну [81]. 

Встановлено, що триметиламонійна група надає активності холіновим 

сполукам, заміна її на диметиламонієву, а також на інші триалкіламонієві 

групи призводить до різкого зниження або втрати активності. 

Препарат малотоксичний, не виявляє бластомогенних властивостей, не 

акумулюється і не розкладається в організмі і через 48 годин виводиться з 
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нього. Перiод напiврозпаду у грунтi, в залежностi вiд температури i вологостi 

грунту, становить вiд 3 до 43 дiб. Оптимальними умовами для розкладання 

препарату в грунті є температура 25° С і вологість грунту біля 60% . В грунтi 

препарат руйнується з утворенням вуглекислого газу, води, азоту i соляної 

кислоти, що нейтралiзується карбонатами грунту. 

Комахи, а також iншi тварини на оброблених дiлянках не гинуть, 

дiяльнiсть мiкроорганiзмiв не гальмується навiть при високих дозах. На 

даний час в Україні хлормекватхлорид (ССС-720, фірма “Штефес”, 

Німеччина) зареєстрований і дозволений до впровадження. 

Паклобутразол (P333)-4,4-Диметил-1-(1,2,4-триазолiл-1)-1-(4-хлорфенiл)-

пентанол-3, похiдна 1,2,4-триазолу. 

Характеризується низькою розчиннiстю у водi – 0,035 г/л, температура 

плавлення 165-166 С. ЛД50 для бiлих пацюкiв 1356-1953 мг/кг. 

Висока активнiсть паклобутразолу пов’язана із стабільністю його 

молекул. Методом бiопроб встановлено, що навiть через 11 тижнiв пiсля 

застосування препарату спостерiгалося гальмування росту пагонiв суниць. 

Препарат синтезовано на фiрмi “АСI” (Великобританiя) при вивченнi 

ретардантної активностi ряду триазолових сполук. На основi паклобутразолу  

створенi торговi препаративнi форми у виглядi гранул (ориза) i емульсiї 

(культар),  найбiльш ефективного препарату на плодових культурах серед 

всiх iнших триазолпохiдних препаратiв . 

Системний ретардант i фунгiцид для боротьби з борошнистою росою та 

паршею яблунь. Застосовується в концентрацiях 0,125-4 кг/га як ретардант i в 

концентрацiях 0,125-0,2 кг/га як фунгiцид. 

Встановлено, що паклобутразол не спричиняє мутагенної дії, і з токсично-

гігієнічних міркувань є найбільш прийнятними серед триазолпохідних 

препаратів. В порівнянні з іншими ретардантами в малих дозах 

паклобутразол має низьку фітотоксичність [11].  
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 Декстрел   Д-(+)-трео-1-(n-нiтрофенiл)-1,3-диоксіiзопропiламонiй, 

 2-хлоретiлфосфонова кислота. 

Декстрел – тверда кристалічна речовина, жовтуватого кольору, не 

гiгроскопiчна, не вибухонебезпечна. Вмiст дiючої речовини в технiчному 

продуктi складає 95-96%, вмiст води 3,95-4,95%. Температура плавлення 150-

153 С. Сполука добре розчинна у водi. Пiд час зберiгання у темрявi стiйка до 

3-х рокiв. 

Препарат та його воднi розчини не мають корозiйних властивостей. Робочi 

розчини зберiгають стабiльнiсть в iнтервалi pH 4,6–7,1. Термiн зберiгання 

робочого розчину – двi доби. Через 7 днiв зберiгання pH однопроцентного 

розчину змiнюється вiд 4,96 до 4,06. В практицi, частiше всього, 

застосовується 0,25% розчин декстрелу, який змiнює свою кислотнiсть з 5,60 

до 4,61 за тиждень зберігання. 

Декстрел вiдноситься до малотоксичних сполук. ЛД50 при прероральному 

введеннi для бiлих пацюкiв складає 6000 мг/кг. Препарат та його метаболіти 

виводяться з сечею на протязі 7 діб. Декстрел не має шкiрянорезорбтивної дiї 

i кумулятивних властивостей, не виявляє мутагенної, ембрiотоксичної i 

тератогенної дiї [11].   

Гіберелова кислота (ГК3)  Гібереліни – це терпеноїди з тетрациклічним  

гібереловим скелетом з 19 чи 20 С-атомів, часто з додатковим  лактоновим 

кільцем [138]. Вони відрізняються незначними деталями структури, 

індивідуальних гіберелінів на сьогодні ідентифіковано більше 125.                                                                    

Виділені гібереліни з грибів, водоростей, вищих рослин, з культуральної 

рідини ряду бактерій.  У вищих рослин гібереліни знайдені у представників 

більш ніж 100 видів рослин, причому якісний склад гіберелінів різних рослин 

відрізняється. В роботі використовували водний розчин препарату ГК3 

(фірми “Sigma”, США). 
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    2.2. Характеристика об'єктів дослідження 

Дослідження проводилися на насінні соняшника, гарбуза, бульбах 

картоплі та топінамбуру. 

Соняшник (HELIANTHUS ANNUUS L.). Гібрид Світоч – скоростиглий, 

оригінатор – Інститут рослинництва ім. В. Я. Юр'єва. Простий міжлінійний 

гібрид. Висота рослин 130-150 см. Кошики великі, трохи випуклої форми, 

діаметром 18-22 см.  Насіння чорне, кулеподібно видовжене. Лушпинність 

22-24%, панцирність 99,5%. Маса 1000 сім'янок 58-62 г. Тривалість 

вегетаційного періоду 100-105 днів. Стійкий щодо вовчка, несправжньої 

борошнистої роси, відносно стійкий проти сірої і білої гнилей. Гібрид 

олійного напрямку використання. Середня урожайність 37,9 ц/га. 

Максимальна урожайність – 45 ц/га. Вміст олії в насінні 51-53%, збір олії 

1898 кг/га. Вміст олеїнової кислоти 32%. Урожайність материнської форми 

15,2-18,9%. Вихід кондиційного насіння 55,0%. Рекомендований для Степу і 

Лісостепу [117]. 

Картопля (SOLANUM TUBEROSUM L. ). Сорт Поляна – середньоранній, 

рік внесення до реєстру – 2002. Бульби продовгувато-овальної форми, шкірка 

червона, м'якуш жовтий. Вміст крохмалю 12,7–13,8%. Смакові якості добрі,  

стійкий проти раку, відносно стійкий проти фітофторозу, кільцевої та мокрої 

гнилі, парші звичайної, чутливий до вірусів S та M. Урожайність – 370-450 

ц/га [123]. 

Гарбуз (CUCURBITA PEPO L.). Сорт Мозоліївський 15. Вегетаційний 

період 118-120 діб. Рослини з довгою гранчастою огудиною. Листки великі, 

п'ятикутні, гостролопатеві, темно-зелені, з грубим колючим опушенням. 

Плоди овальної  чи циліндричної форми, поверхня ребриста. Середня маса 

плода 4-8 кг. Забарвлення достиглих плодів – жовте, із широкими 

оранжевими смугами. Кора тонка, дерев'яниста. М'якуш апельсиновий, 

товщина близько 5 см, щільний, слабковолокнистий, солодкий. Насіння 

середнього розміру, кремове або жовто-кремове, різко облямоване подвійним 

обідком. Маса 1000 насінин – 200-250 г. Вміст сухої речовини  7,9-10,3%, 



 35 

сума цукрів 6,9-8,3%, каротину 2,7-3,4 мг/100 г.  Урожайність 24-26 т/га. 

Борошнистою росою і бактеріозною плямистістю уражується помірно або 

сильно, гнилями плодів – слабко.  Придатний до вирощування в усіх зонах 

країни [93]. 

Топінамбур (HELIANTHUS  TUBEROSUS L.). Сорт Інтерес. Виведений на 

Майкопській дослідній станції ВНДІР. Кущ прямостоячий. Стебло середньо 

розгалужене. Листок великий, темно - зелений. Бульби білі, шкірка гладка,  

вічка середні за розмірами, глибокі. Сорт пізньостиглий. За даними 

оригінатора середня урожайність бульб досягає 434 ц/га, зеленої маси – 265 

ц/га. Вимогливий до вологи, може переносити нетривалу посуху. 

Жаростійкий, холодостійкий [167]. 

 

2.3. Методи досліджень 

В умовах лабораторного досліду  пророщували насіння гарбуза і 

соняшника, бульби картоплі та топінамбура після обробки гібереліном та 

ретардантами. 

Насіння гарбуза сорту Мозоліївський 15 замочували у розчинах 

препаратів (ГК3 – 150 мг/л та хлормекватхлорид – 0,25%-ний водний розчин)  

протягом доби, а потім висаджували у кювети з вологим піском. 

Контрольний варіант пророщували на дистильованій воді. Насіння 

пророщували на розсіяному світлі і в темряві при кімнатній температурі. 

Насіння соняшника  гібриду Світоч пророщували шляхом намочування в  

розчинах препаратів в чашках Петрі в термостаті при температурі 25
о
С. 

Контрольний варіант обробляли дистильованою водою. Концентрація 

робочих розчинів препаратів: гіберелін (ГК3 ) – 150 мг/л, паклобутразол (ПБ) 

– 0,05 %, хлормекватхлорид (ССС) – 1%, декстрел – 0,5 %. Бульби картоплі  

середньораннього сорту Поляна, близькі за масою,  на початку виходу із 

стану  спокою (наприкінці лютого) обприскували  до  повного  змочування   

0,05 %-ним водним розчином паклобутразолу, 0,5%-ним водним розчином 

декстрелу, 1,0 %-ним водним розчином хлормекватхлориду  або розчином 
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гібереліну (ГК3) концентрації 150 мг/л. Контрольний варіант обробляли 

дистильованою водою. Половину бульб в кожному варіанті пророщували при 

кімнатній температурі на світлі, половину – в темряві. 

Бульби топінамбура сорту Інтерес обприскували до повного змочування  

водними розчинами гіберелової кислоти (ГК3, концентрація  150 мг/л), 

паклобутразолу (ПБ, 0,05%) або хлормекватхлориду (ССС, 1%). Контрольний 

варіант оброблявся дистильованою водою. Бульби пророщувалися у 

вологому піску при кімнатній температурі, половина на світлі, половина  –  в 

темряві. 

Для анатомічних досліджень відокремлені від бульб паростки картоплі, 

гіпокотилі та сім'ядольні листки гарбуза, проростки топінамбуру фіксували у 

суміші рівних частин етилового спирту, гліцерину і води з додаванням 1 % 

формаліну. Встановлено, що така суміш не викликає змін розмірів основних 

тканин пагонів [81]. Анатомічну будову  паростків картоплі, пагонів 

топінамбуру та гіпокотилів  гарбуза досліджували на поперечних зрізах їх 

середніх частин.   Лінійні розміри клітин вимірювали під мікроскопом за 

допомогою окуляр-мікрометра МОВ-1-15. 

В проростаючому насінні соняшника і паростках картоплі проводили  

якісну реакцію на крохмаль з реактивом Люголя. Активність α- та β-амілаз 

визначали колориметричним методом [100],  загальний вміст олії в насінні 

визначали методом екстракції в апараті Сокслета. В якості органічного 

розчинника використовували петролейний ефір з температурою кипіння  

40-65
0 
С [100]. 

У зразках виділеної олії визначали її якісні характеристики: кислотне 

число, число омилення, ефірне число – за загальноприйнятими методиками 

[100]. Активність кислих і лужних ліпаз визначали методом титрування. Для 

створення слабкого кислого середовища використовували ацетатний буфер з 

рН 4,7, а для створення лужного середовища – боратний буфер з рН 8,5 [100]. 

Кількісний вміст і якісний склад вищих жирних кислот (ВЖК) визначали 

методом високоефективної газорідинної хроматографії на хроматографі  



 37 

“Кристал-2000” фірми Хроматек (Росія). Умови хроматографування: скляні 

колонки розміром 1500 x 2 мм, заповнені сорбентом інтертоп-супер +5% 

неоплекс 400, зернистість сорбенту 0,16-0,20 мм. Газ-носій азот, швидкість 

проходження газу – 70 мл/хв. Температура колонки – 200
0
 С, випаровувача –   

230
0
 С, полум’яно-іонізаційного  детектора  – 240

0
С  [77].   Вміст загального,  

білкового і небілкового азоту визначали за методом К’єльдаля [130].    

Інтенсивність вуглекислотного газообміну проростків гарбуза, бульб 

картоплі вимірювали за допомогою інфрачервоного оптико-акустичного 

газоаналізатора ГИАМ-5М. Для цього кювету з проростками, або бульби з 

паростками (4-5 шт.),  розміщували у герметичному ексикаторі, через який 

продували атмосферне повітря зі швидкістю 2 л/хв. При визначенні 

темнового дихання ексикатор накривали чорною тканиною, а для 

вимірювань інтенсивності фотосинтезу проростків, вирощених на світлі, 

ексикатор освітлювали лампою розжарювання КГ-2000 через водяний 

фільтр. Густина променевого потоку становила 200 Вт/м
2
, температура в 

камері – 20 
о
С. 

Кількісний вміст пектинів визначали методом пектату кальцію [49].  

Препарати пектину для вивчення вмісту карбоксильних груп  і молекулярної 

маси виділяли шляхом екстракції з сухого, попередньо обезжиреного 

матеріалу. Екстрагували 0,03 N HCl протягом години у співвідношенні 1:10 

при температурі 80
0
 С. Отриману витяжку фільтрували, залишок промивали 

0,03 N HCl. Отриманий екстракт осаджували трикратним об’ємом етилового 

спирту. Після декантації осад центрифугували, розчиняли у воді, 

переосаджували спиртом (трикратний об’єм), центрифугували, промивали 

ацетоном і сушили [89]. В отриманих препаратах визначали вміст загальних, 

вільних і етерифікованих карбоксильних груп електрометричним 

титруванням [53]. Кількісний вміст целюлози  визначали азотнокислим 

методом Кюршнера і Хафера, вміст пентозанів – колориметрично при 

довжині хвилі 610-660 нм  за якісною реакцією з орциновим реактивом [100]. 

Ступінь полімеризації пектинів і целюлози визначали віскозиметричним 
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методом у віскозиметрі Убеллоде [175]. Розчинник – дистильована вода для 

пектинів,  залізо-винно-натрієвий комплекс для целюлози [165]. Середню 

молекулярну масу полісахаридів розраховували за рівнянням Штаудингера 

[144, 175] за допомогою програми MathCad. 

Графічне відображення результатів досліджень у вигляді діаграм 

виконано за допомогою програм Excel та Corel Draw. Одержані матеріали 

оброблені статистично та за допомогою комп’ютерної програми 

“STATISTICA–5”. 
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РОЗДІЛ 3. АНАТОМО-МОРФОЛОГІЧНА ХАРАКТЕРИСТИКА 

ПРОРОСТКІВ РІЗНИХ ЗА ПОХОДЖЕННЯМ ОРГАНІВ    ЗАПАСУ 

ПРИ ШТУЧНІЙ ЗМІНІ ЇХ АТРАГУВАЛЬНОЇ АКТИВНОСТІ   

 

 Для вивчення  особливостей перерозподілу асимілятів в рослині широко 

застосовується обробка органів екзогенними гормонами, що дозволяє 

змоделювати різний ступінь напруження в системі «донор – акцептор». Разом 

з тим недостатність такого підходу очевидна, оскільки обробка рослини тим 

чи іншим фітогормоном призводить до  змін синтезу і метаболізму інших, що 

може викликати зміни морфологічних і фізіологічних програм [82].  В зв’язку 

з цим, дослідження такого плану повинні бути доповнені підходом “від 

протилежного” – обробкою рослин інгібіторами дії окремих фітогормонів з 

наступним порівнянням наслідків дії гормону та його інгібіторів. 

Крім того, активність росту пригнічується світлом, а введення екзогенної 

гіберелової кислоти (ГК3) знімає цей ефект [66]. Отже, важливим аспектом 

вивчення функціонування системи “депо асимілятів – ріст” є порівняння 

ефектів дії гібереліну і різних груп ретардантів на світлі та в темряві як 

чинників, що протилежно впливають на ростові процеси, а отже, і на  

атрагувальний потенціал акцептора [88]. 

Відомо, що регуляція активності донорно-акцепторної системи значною 

мірою визначається дією гормонального комплексу. Встановлено, що за дії 

паклобутразолу в паростках при проростанні бульб картоплі відбувається 

збільшення відносної частки абсцизової кислоти і зменшення відносного 

вмісту вільних форм цитокінінів, індолілоцтової кислоти і гіберелінів [6], а 

саме зміни у гормональному комплексі визначають особливості 

функціонування меристем і диференціації тканин органу.   

Детальні дослідження структури клітин в різних тканинних комплексах 

показали, що обробка насіння  гібереліном супроводжувалася тривалим 

підвищенням мітотичного індексу в меристемах зародка і суттєвими змінами 

у структурній організації меристематичних клітин – стимулювалися 
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проліферація диктіосом і вакуолізація клітини, посилювався розвиток 

ендоплазматичного ретикулума і полірибосом. Встановлено, що наряду з 

індолілоцтовою кислотою гібереліни стимулюють і розтягування клітин.  

Оскільки ріст і розвиток базуються на новоутворенні структурних елементів, 

одним із ключових завдань роботи було вивчити вплив екзогенного 

гібереліну та різних за механізмом дії ретардантів, що блокують синтез або 

рецепцію ендогенного гібереліну, на  ростові процеси, гістогенез проростків 

з різних за походженням органів в період виходу зі стану спокою та 

встановити вплив світла на перебіг цих процесів. 

За сучасними уявленнями, атрагувальна сила органу значною мірою 

залежить від кількості клітин, тому такими суттєвими є  фактори, які 

впливають на поділ клітини [68, 69].  Разом з тим, на нашу думку, важливою 

складовою формування “запиту” на асиміляти є процеси гістогенезу, 

оскільки диференціація різних тканин органу, який розвивається,  потребує 

різних витрат резервних метаболітів [162, 163]. 

Отримані результати свідчать про суттєвий вплив гібереліну і ретардантів 

на морфогенез і анатомічну будову проростків різних за походженням 

органів в період виходу зі стану спокою [87].  Як  видно з представлених 

даних, проростки картоплі, топінамбура і гарбуза, які вирощувалися в 

темряві, розвивалися за програмою скотоморфогенезу (Рисунки 3.1, 3.3, 3.4).  

Вони характеризувалися більш довгими розмірами проростків, жовтим 

кольором стебла і листків, у гарбуза – наявністю гіпокотильної  петлі, 

жовтим забарвленням сім’ядольних листків. На розсіяному світлі рослини 

розвивалися за програмою фотоморфогенезу: проростки були більш 

короткими, мали зелене забарвлення, гіпокотильна петля проростків гарбуза 

випрямлялася, листки розросталися і набували інтенсивного зеленого 

кольору.  

Особливості гістогенезу рослин за дії ретардантів вивчалися, в основному, 

на злакових культурах в зв’язку з розробкою технологій підвищення їх 

стійкості до вилягання, причому дані носять суперечливий характер – одні 
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дослідники відмічали зменшення кінцевих розмірів паренхімних, 

склеренхімних та епідермальних клітин за дії ретардантів, інші відмічали 

збільшення числа шарів склеренхіми без зміни розмірів окремих клітин [159].  

При цьому однозначно екстраполювати моделі росту стебла однодольних 

рослин на дводольні рослини не можна, оскільки закономірності росту злаків 

стосуються тканин, первинних за походженням, а у дводольних рослин 

первинне потовщення стебла обмежене в часі і для них характерним є 

формування вторинної будови за рахунок діяльності камбію [82].  

Отримані нами результати дослідження свідчать, що  на активність 

меристем і гістогенез паростків картоплі суттєво впливав тип ретарданту і 

наявність світла (Рисунок 3.1, 3.2, Таблиця 3.1). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рисунок 3.1. Дія гібереліну і паклобутразолу на інтенсивність 

проростання  бульб картоплі сорту Поляна на світлі (а) і в темряві (б): 

1- ГК3 (150 мг/л); 2 - контроль; 3 - ПБ (0,05%); 30-й день проростання. 
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Встановлено, що гіберелін суттєво прискорював проростання, а 

представники різних класів ретардантів уповільнювали його (Рисунок 3.2). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рисунок 3.2. Дія гібереліну та ретардантів на інтенсивність 

проростання бульб картоплі сорту Поляна за умов фото- і 

скотоморфогенезу 

А – фотоморфогенез, Б – скотоморфогенез. 1- контроль; 2 - ГК3 (150 мг/л); 

3-декстрел (0,5%-й); 4 - ССС (1%-й); 5- ПБ ( 0,05%-й); 30 -й день проростання 

 

Як видно з наведених даних, найбільш суттєво інгібував проростання 

паклобутразол, а за умов фотоморфогенезу по всіх варіантах досліду бульби 

проростали повільніше, ніж в темряві [140]. 

Аналіз отриманих даних свідчить про інгібування світлом росту паростків 

картоплі у товщину по всіх варіантах досліду. У варіанті з гібереліном 

відмічалося зменшення, а у варіанті з паклобутразолом – збільшення 

лінійних розмірів основних тканин паростка – первинної кори і серцевини, за 

рахунок яких, в основному, і відбувалися відповідні зміни товщини паростків 

(Таблиця3.1).
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Таблиця 3.1. Дія гібереліну і паклобутразолу на анатомічну будову паростків картоплі сорту Поляна при виході зі 

стану спокою на світлі і в темряві (18.04.06) 

  

 Примітки: ГК3  - 150 мг/л; ПБ - 0,05%. Обробка препаратами - 24.02.06 р.    *- різниця достовірна при Р≤0,05 

Показник Світло Темрява 
ГК3 Контроль ПБ ГК3 Контроль ПБ 

Ширина зрізу, мкм *1324±165 5606±291 *8710±213 *1597±164 6131±214 *10220±452 

Товщина первинної кори, мкм *194±12 688±29 *1812±114 *230± 24 643±71 *1850±85 

Товщина  серцевини, мкм *724±41 4050±142 *4925±154 *662±51 4570±163 *6342± 144 

Ширина клітин паренхіми первинної кори, 

мкм 

*38,6±2,3 73,5±3,8 70,5±3,5 *58,6±4,8 90,1±2,9 *71,8±2,8 

Висота клітин паренхіми первинної кори, 

мкм 

*81,5±1,9 55,9±2,3 51,5±3,4 *112,1±5,1 73,2±4,4  73,4±2,5 

Об’єм  клітин паренхіми первинної кори, 

тис. мкм
3
 

*63,6±4,4 120,2±10,7 97,9±5,3 *201,5±10,9 253,1±13,2 *198,1± 2,6 

Ширина клітин паренхіми серцевини, мкм *47,6±1,7 127,8±3,4 *99,4±4,5 *59,6±2,2 145,8±3,2 *130,3±4,6 

Висота клітин  паренхіми серцевини, мкм *110,4±3,2 64,3±2,7 67,7±2,8 *145,8±3,8 86,4±3,02   100,6±6,1 

Об’єм  клітин паренхіми серцевини, тис. 

мкм
3
 

*130,4±17,9 276,5±15,9 238,4±23,4 *271,0±12,3 569,6±26,8 *688,5±25,7 

Ширина ксилеми, мкм *107,1±4,3 194±7,1 182,3±17,5 *121,8±6,38 257,9±5,29 *183,7±12,3 

Діаметр найбільших судин, мкм *21,8±0,82 27,7±0,23 *21,3±0,61 *22,9±1,22 33±1,57   *24,7±1,39 

Кількість склеренхімних волокон в ряду *5,7±0,2 7,4±0,48 *5,2±0,8 *5,4±0,2 9,9±0,4     10,8±0,5 

Довжина клітин склеренхіми на 

поперечному зрізі, мкм 

*13,1±0,38 20,9±0,69 18,8±0,77 *17,64±0,48 24,4±0,76    *22,2±0,61 

Ширина клітин склеренхіми, мкм *9,6±0,32 16,1±0,87 13,9±0,71 *13,7±0,55 20,2±0,88    *14,6±0,59 

Товщина клітинної стінки клітин 

склеренхіми, мкм 

*2,2±0,04 3,1±0,11 2,9±0,08 *2,3±0,08 3,2±0,08      3,3±0,13 
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Аналогічні результати отримані і іншими авторами. Так, регулярна 

обробка проростків сосни етрелом призводила до потовщення стебла за 

рахунок розростання його кори [239], а обробка пагонів яблуні 

хлорхолінхлоридом у другій половині вегетації сприяла потовщенню  

верхньої частини пагона, однак в залежності від сорту потовщення 

відбувалося за рахунок різних тканин стебла [59]. Встановлені зміни лінійних 

розмірів паростків під дією препаратів носять інтегральний характер і не 

пояснюють причин таких змін, а саме – чи пов’язане  це з гальмуванням 

новоутворення клітин, чи відбувається за рахунок зміни розмірів клітин. У 

всіх варіантах досліду об’єм паренхімних клітин в темряві був значно 

більшим, ніж на світлі. При цьому у варіанті з ГК3 відбувалося видовження і 

потоншення клітин у порівнянні з контролем і варіантом із паклобутразолом, 

що, з одного боку, засвідчує типову стимуляцію фази розтягування клітини 

за дії гормону. З іншого боку, збільшення об’єму клітин паренхіми при 

одночасному гальмуванні лінійного росту паростків за дії паклобутразолу 

відображує уповільнення клітинних поділів, тобто  інгібування активності 

верхівкової меристеми, відповідальної за новоутворення клітин паренхіми 

первинної кори і серцевини. 

Суттєві відмінності відбувалися за дії препаратів при формуванні 

ксилеми. Зокрема, на момент дослідження (18.04.2006 р.) ксилема у варіанті з 

ГК3 була представлена суцільним кільцем, що свідчить про активне 

функціонування камбію. А у варіанті з паклобутразолом відмічалася пучкова 

будова з дуже вузьким шаром ксилеми між пучками, що є показником більш 

пізнього утворення камбіального кільця. Паростки контрольного варіанту 

характеризувалися   середнім   у   порівнянні з  цими   варіантами   розвитком 

ксилеми. Аналогічне зменшення активності камбію під впливом декстрелу і 

паклобутразолу відмічалося при формуванні пагонів малини [82, 213].  

Внаслідок більш раннього завершення формування первинної і початку 

переходу до вторинної структури паростка за дії ГК3 відбувалося формування 

менших за розмірами елементів ксилемної склеренхіми з більш тонкими 
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оболонками у порівнянні з контролем і варіантом з ПБ, зменшувалася 

кількість склеренхімних волокон в ряду, формувалися більш дрібні судини 

(Таблиця 3.1).  Таким чином, стимулюючи більш раннє формування камбію, 

ГК3 інгібує наступні процеси диференціації провідних і механічних елементів 

ксилеми. 

Аналогічні результати отримані і при вивченні особливостей проростання 

топінамбура за дії гібереліну і ретардантів (Рисунок 3.3).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рисунок 3.3.  Дія гібереліну і  ретардантів на інтенсивність проростання  

бульб топінамбуру сорту Інтерес на світлі (а) і в темряві (б): 

1 - ГК3 (150 мг/л); 2 - контроль; 3 - ССС (1%); 4 - ПБ (0,05%) 

а 

б 

1 2 3 4 

1 2 3 4 
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Специфіка дії хлормекватхлориду проявилася в тому, що на світлі 

застосована концентрація препарату практично не впливала на швидкість 

росту проростків, але типово діяла при проростанні бульб у темряві [129]. 

За умов скотоморфогенезу під впливом гібереліну і ретардантів 

формувалися потовщені проростки за рахунок розростання первинної кори і 

серцевини (Таблиця 3.2). На світлі за дії гіберелової кислоти  формувалися 

більш тонкі проростки з меншими за товщиною шарами первинної кори і 

серцевини. Меншими були також діаметри  клітин коленхіми і судин 

ксилеми, при розвитку рослин в темряві  чіткої різниці цих показників не 

встановлено. Не виявлено чіткої різниці між діаметром клітин серцевини і 

первинної кори у порівнянні з контролем і варіантами із застосуванням 

ретардантів. Разом з тим, відбувалося  чітке стимулювання розтягування цих 

клітин – як на світлі, так і в темряві, довжина клітин паренхіми кори і 

серцевини була більшою за дії гібереліну. При цьому об’єм цих клітин, на 

відміну від аналогічних клітин у паростках картоплі, у варіантах із 

застосуванням ретардантів був меншим, ніж у варіанті із гібереліном. Звертає 

на себе увагу той факт, що діаметр (товщина) паренхімних клітин первинної 

кори і серцевини за дії ретардантів  міг бути як меншим, так і більшим, ніж у 

контролі, однак товщина проростків була стабільно більшою. На нашу 

думку, це свідчить про складний характер впливу гіберелінів і 

антигіберелінових препаратів на інтенсивність поділу клітин різних зон 

апікальної меристеми. 

Аналіз анатомічної будови проростків гарбуза свідчить, що за  умов як 

ското-,  так і фотоморфогенезу практично не змінювалася кількість судинно-

волокнистих пучків в проростках. Однак, всі анатомічні елементи будови 

відрізнялися більшими розмірами при розвитку проростків в темряві 

(Таблиця 3.3). Це стосується лінійних розмірів клітин епідермісу, коленхіми 

(на поперечному зрізі),  діаметру і довжини клітин паренхіми. 
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Таблиця 3.2. Дія гібереліну і ретардантів на анатомічну будову паростків топінамбура сорту Інтерес при виході 

зі стану спокою за умов фото- і скотоморфогенезу    (04.05.06) 

 

Примітки: ГК3  -150 мг/л; ПБ - 0,05%, ССС - 1% ; Обробка бульб – 13.04.06 ;  *- різниця достовірна при Р≤0,05 

Показник 

 

 

Світло Темрява 

ГК3 Контроль ПБ ССС ГК3 

 

 Контроль ПБ ССС 

Ширина зрізу, мкм  *3030±40  4300±100 4470±200  *4800±130 *4600±100  4200±100 *5400±200 *4960±60 

Ширина первинної   кори, 

мкм 

*247±9 275±6 *322±8 

 

*325±9 332±9 328±10 *363±7  341±7 

Ширина серцевини, мкм *2536±31 3749±94 3825±191 *4150±121 *3936±91 3543,4±87 *4674±193 *4279±53 

 

Діаметр клітин коленхіми, 

мкм 

*18,8±0,4 22,6±0,6 *20,3±0,7 22,5±0,4 *32,2±1,1 21,8±0,9 *28,9±0,8 21,3±0,7 

Діаметр судин, мкм *23,4±0,8 34,7±1,2 *26,6±0,8 *26,5±0,7 32,5±0,7 30,7±2,8 31,5±1,3 34,4±2,1 

Діаметр клітин паренхіми 

серцевини, мкм 

*58,4±2,2 76,1±2,0 *64,5±18 75,8±1,1 *81,3±2,2 87,3±0,9 *80,6±1,8 88,3±1,3 

Висота клітин паренхіми 

серцевини, мкм 

90,3 ±3,1 

 

84±1,5 

 

*43,5±2,3 

 

*60,7±4,3 

 

*143,8±2,1 

 

137,4±2,2 

 

*89,9±3,5 

 

*77,2±4,7 

 

Об’єм клітин паренхіми 

серцевини, тис. мкм
3
 

*161,1±24,6 254,6±36,9 *64,1±6,4 *146,2±24,6 497,4±35,7 548,3± 23,1 *305,6±7,4 *275,4±13,2 

Діаметр клітин паренхіми  

первинної кори, мкм 

*22,8±0,7 

 

19,9±0,9 

 

*23,5±0,9 

 

*25,0±0,7 27,3±1,1 

 

25,8±0,8 

 

*32,5±1,4 

 

23,6±0,9 

 

Висота клітин паренхіми 

первинної кори, мкм 

*92,9±3,4 

 

59,9±2,1 

 

*47,6±2,3 66,3±3,5 

 

117,8±4,8 

 

105,8±5,1 

 

*89,0±3,6 

 

*60,9±4,1 

 

Об’єм клітин паренхіми 

первин кори,  тис. мкм
3
 

*33,2±3,8  13,6±0,7 13,7±0,8 *22,4±1,2 62,4±6,1 48,4±4,5  51,3±2,7 *18,3±0,9 
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Таким чином, за умов скотоморфогенезу посилення інтенсивності росту 

супроводжується формуванням більших за розмірами анатомічних 

елементів первинної будови, причому застосування гібереліну посилювало 

ріст рослин в темряві і знімало рістгальмуючу дію світла за умов 

фотоморфогенезу. Вплив гібереліну збільшував, а ССС – зменшував лінійні 

розміри і об’єм клітин основної паренхіми, однак застосування препаратів 

не впливало на кількість судинно-волокнистих пучків в  стеблі. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рисунок 3.4. Дія гібереліну і хлормекватхлориду на проростання 

насіння  гарбуза сорту Мозоліївський 15 на світлі (а) і в темряві (б): 

1- ГК3 (150 мг/л); 2 - контроль; 3 - ССС (0,25%); 12-й день проростання. 

 

Відомо, що хлормекватхлорид і паклобутразол переривають біосинтез 

гіберелінів [34]. За умов зменшення синтезу гібереліну під впливом 

ретардантів рістгальмуючий ефект світла посилювався.  Це дозволяє 

зробити висновок, що гібереліни є активними модифікаторами 

фоторецепторної системи рослин. Аналогічні висновки зроблені і іншими 

авторами при взаємодії світла різної довжини хвилі і фітогормонів

а 

б 

1 2
 а  

3 
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Таблиця 3.3. Дія гібереліну і ретардантів на анатомічну будову гіпокотилів  гарбуза сорту Мозоліївський 15 за 

умов   ското- і фотоморфогенезу 

 

 

Примітки: 12 - й день проростання; ГК3  - 150 мг/л; ССС - 0,25% ;  *- різниця достовірна при Р≤0,05 

 

Показник 

Світло Темрява 

ГК3 Контроль ССС ГК3 Контроль ССС 

Довжина клітин епідермісу, 

мкм 

*17,25  ± 1,2 10,2 ± 0,4 11,7 ± 0,8 *19,56 ±1,6 15,7 ± 0,4 *12,55 ± 1,1 

Ширина клітин епідермісу, 

мкм 

*11,58 ± 1,12 8,4 ±0,91 7,8 ± 0,.95 9,58 ± 0,7 9,46 ± 1,2 8,9 ± 0,9 

Діаметр  клітин паренхіми,   

мкм 

   *64,7 ± 1,6    54,5 ± 1,33 *45,5 ± 1,5 *84 ± 1,8 75,9 ± 2,1 *58,4 ± 1,8 

Висота клітин паренхіми,  

мкм 

*430,5 ± 26,7  262,9 ± 13,4 *186,9 ± 14,1 543,4 ± 22,6 484,8 ± 21,4 *182,4 ± 13,3 

Об’єм клітин паренхіми, тис 

мкм
3
 

   *1414,7±74,1 594,6 ± 32,3 *265,8 ± 24,7 *3009,9 ± 64,8 2198,2 ± 49,7 *363,8 ± 24,9 

Довжина клітин  коленхіми, 

мкм 

    *29,7 ± 1,11   24,2 ± 1,2 26,4 ± 0,9 *29,02 ± 0,76 25,9 ± 0,84 *22,1 ± 0,97 

Ширина клітин коленхіми, 

мкм 

    *18,3 ± 0,77  15,04 ±  0,75 13,4 ± 0.76 *24,3± 0,51 21,3± 0,63 22,4± 0,53 

 

 

Кількість судинно-

волокнистих пучків 

    10,5 ±0,22   10,8 ±  0,4 11,3 ±0,6 10,7 ± 0,43 9,5 ± 0,51 10,4± 0,65 
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в процесах ското- і фотоморфогенезу рослин арабідопсису [42, 155] і квасолі 

[26]. 

Таким чином, відсутність світла і гібереліни посилюють ростові процеси, 

а значить,  і атрагувальну активність проростків на гетеротрофному етапі 

живлення. Застосування ретардантів і вплив світла в цей період діють  

протилежно –  зменшують інтенсивність ростових процесів і, відповідно, 

атрагувальну активність проростків.  

Отже, формування проростками «запиту»  на резервні асиміляти з 

різних за походженням органів запасу (бульби картоплі, топінамбуру, 

сім’ядолі насіння гарбуза) значною мірою визначається зміною активності 

субапікальних меристем, що проявляється у прискоренні проростання 

насіння і вегетативних органів запасу, посиленні гістогенезу за дії гібереліну 

і послабленні цих процесів під впливом ретардантів. Лінійні розміри 

анатомічних елементів могли за дії ретардантів зменшуватися або 

збільшуватися, однак спільним для всіх типів ретардантів і проростків 

рослин, що аналізувалися, було потовщення проростків за рахунок 

розростання паренхіми первинної кори і серцевини з одночасним суттєвим 

уповільненням лінійного росту проростків [88]. 

Оскільки під дією ГК3 посилювався ріст і  інтенсифікувалася активність 

меристем проростків у порівнянні з дією ретардантів, важливо 

проаналізувати особливості перерозподілу резервних речовин в акцепторну 

зону (проросток) по варіантах досліду в зв’язку з формуванням різного 

запиту на резервні метаболіти.  
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РОЗДІЛ 4. ОСОБЛИВОСТІ МОБІЛІЗАЦІЇ РЕЗЕРВНИХ СПОЛУК 

ЗАПАСАЮЧИХ ОРГАНІВ РОСЛИН ЗА ШТУЧНОЇ ЗМІНИ 

АТРАГУВАЛЬНОЇ АКТИВНОСТІ ПРОРОСТКІВ ПІД ВПЛИВОМ 

ГІБЕРЕЛІНУ І РЕТАРДАНТІВ  

4.1.  Особливості мобілізації крохмалю в період проростання бульб 

картоплі за дії гібереліну і ретардантів 

   Відомо, що основними резервними речовинами запасаючих органів 

рослин є полісахариди і жири. Основною резервною речовиною картоплі, 

яка накопичується в бульбах, є крохмаль, однак питання використання цієї 

речовини за умов штучного посилення або уповільнення росту при виході 

бульб із стану спокою під впливом гібереліну і антигіберелінових 

препаратів, очевидно, не вивчалося.  Управління періодом спокою дозволяє 

вирішувати важливі практичні завдання: прискорювати проростання бульб 

для отримання якісного посадкового матеріалу або зменшувати витрати 

вуглеводів і підвищувати стійкість  бульб проти ураження бактеріальною та 

грибною мікрофлорою при їх тривалому зберіганні, зокрема, утворення 

паростків наприкінці періоду спокою  погіршує якість насіннєвої та 

продовольчої картоплі. Втрати, зумовлені утворенням паростків, можуть 

досягати 10-15% від маси бульб, тому пошук способів регуляції періоду 

спокою картоплі є важливим практичним завданням.  Встановлено 

принципову можливість штучно впливати на вміст і співвідношення 

гормонів, які регулюють стан спокою, за допомогою ретардантів різних 

класів [6, 158]. Разом з тим, залишаються маловивченими особливості 

перерозподілу резервних речовин між бульбою і паростками в період виходу 

бульб із стану спокою і витрати резервних метаболітів на процеси дихання. 

На нашу думку, застосування гібереліну та його антагоністів (ретардантів)  

дозволяє штучно змінювати напруженість донорно-акцепторних відносин в 

цей період і дозволяє більш глибоко проаналізувати ці процеси. 
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Гістохімічний аналіз з реактивом Люголя показав, що в залежності від 

варіанту досліду в паренхімних клітинах паростку накопичується вторинний 

крохмаль у вигляді крохмальних зерен, кількість якого визначається саме 

інтенсивністю росту і глибиною диференціації тканин паростку. 

Встановлено, що при вирощуванні на світлі у паростків варіанту з ГК3 

амілопласти в паренхімних клітинах первинної кори і серцевини були 

відсутні зовсім, якісна реакція з реактивом Люголя була негативною 

(Рисунок 4.1.1). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рисунок 4.1.1. Вплив гіберелової кислоти (ГК3, 150 мг/л) і 

паклобутразолу (0,05%) на формування амілопластів в клітинах 

паренхіми первинної кори та серцевини паростків картоплі сорту 

Поляна ( а – кількість амілопластів в клітині, б – обיєм амілопласта). 
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В темряві за дії цього фітогормону формувалися дрібні амілопласти в 

окремих клітинах паренхіми первинної кори і серцевини паростку, кількість 

і розміри яких суттєво поступалися контролю і варіанту з паклобутразолом 

[229]. При цьому розміри амілопластів в паростках варіанту з 

паклобутразолом були значно більшими, ніж у контролі, особливо розмір 

амілопластів  збільшувався в серцевині.  

Таким чином, уповільнення росту і зменшення, відповідно, запиту на 

асиміляти точками росту за дії ретарданту призводило до посилення 

тимчасового депонування   вторинного крохмалю в паренхімі кори і 

серцевини.                   

Аналіз активності амілазного комплексу в тканинах паростків за дії ГК3 і 

паклобутразолу свідчить про дуже низьку швидкість ферментативного 

розщеплення крохмалю в паростках в цілому і відсутність достовірних 

відмінностей за дії вказаних препаратів у порівнянні з контролем. Так, після 

виявлення чіткої рістрегулюючої дії препаратів на паростки (18.04.2006 р.) в 

темряві у варіанті з ГК3 вона становила 27,04±4,4, у варіанті з ПБ – 27,98 ± 

2,15 , а у контролі – 25,14±3,34 мг розщепленого крохмалю/г год. На світлі – 

відповідно, 20,6 ±3,68; 18,2±4,3 і 18,8±4,7  мг/г год. Отже, дія гібереліну і 

його антагоністів не завжди реалізується через синтез і зміни активності 

амілази, як це відмічалося для злаків [133].  

Таким чином, прискорення росту паростків за дії гібереліну 

супроводжувалося інтенсивним використанням вуглеводів на ростові 

процеси. Зменшення атрагуючого потенціалу паростків внаслідок 

інгібування активності апікальної меристеми і уповільнення процесів 

гістогенезу  за дії антагоніста гіберелінів – паклобутразолу, призводило до 

депонування їх надлишку у вигляді вторинного крохмалю амілопластів.  

Відомо, що в якості акцепторів асимілятів можуть виступати не лише 

структурні елементи рослини, але і процеси. Зокрема,  загальні дихальні 

витрати можуть становити від 10 до 80% засвоєного при фотосинтезі 
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вуглецю [25, 29].  Разом з тим, дані літератури про вплив ретардантів на 

дихання рослин носять фрагментарний характер. Так, в дослідах з 

відокремленими листками плюща було встановлено, що екзогенний етилен 

посилює їх дихання [239], а під впливом хлорхолінхлориду в умовах 

підвищеної вологості зменшувалася інтенсивність дихання рослин нуту 

[218]. Обробка рослин цукрового буряку паклобутразолом і декстрелом у 

період утворення 14–16 листків знижувала інтенсивність фотосинтезу і 

збільшувала частку дихання у газообміні СО2 [173].  В інших дослідах з 

виноградом встановлено, що двохкратна обробка 4-х річних пагонів 

винограду хлорхолінхлоридом не впливала на інтенсивність  дихання [243]. 

Аналогічні результати отримані за дії декстрелу і паклобутразолу на 

рослинах малини [82]. Суперечливість даних про дію рістгальмуючих 

препаратів на інтенсивність дихання значно обмежує можливості аналізу 

впливу цієї групи регуляторів росту на  формування донорно-акцепторних 

відносин в системі “депо асимілятів – ріст”.  

Інтенсивність  дихання рослин тісно пов’язана з ростовими процесами, як 

правило при посиленні росту інтенсивність дихання посилюється. 

Застосування ретардантів дозволяє чіткіше з’ясувати значення складових 

дихання при штучній зміні активності донора і акцептора, оскільки 

з’являється  можливість змоделювати такий тип розбалансування активності 

донора і акцептора, при якому зменшується запит на асиміляти основним 

акцептором – паростком, що розвивається, внаслідок гальмування 

активності його меристем. Аналіз отриманих даних свідчить про суттєві 

зміни дихання за дії препаратів і специфіку їх впливу на цей процес  на 

світлі і в темряві (Рисунок 4.1.2).  

  Обробка бульб картоплі гібереліном і ретардантами призводила до 

збільшення інтенсивності дихання, причому ефект дії посилювався на світлі. 

Зокрема, інтенсивність дихання бульб в контролі на світлі і в темряві 

практично не відрізнялася. Разом з тим, при застосуванні різних типів 

регуляторів росту, незалежно від типу ростової реакції (прискорення 
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проростання за дії ГК3, гальмування за дії паклобутразолу і 

хлормекватхлориду) відмічалося посилення інтенсивності дихання, яке було 

максимальним під впливом ГК3  і паклобутразолу за умов фотоморфогенезу.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рисунок 4.1.2. Інтенсивність дихання бульб картоплі сорту Поляна на 

світлі і в темряві за дії гібереліну і ретардантів (40-й день після 

обробки). А – скотоморфогенез, Б – фотоморфогенез. 1 - ГК3  (150 мг/л), 2 - контроль, 

3 - 0,05%-й паклобутразол, 4 - 1%-й хлормекватхлорид 
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      Щодо підвищення інтенсивності дихання за обробки паклобутразолом, 

то ключовим моментом для пояснення цього явища є те, що на світлі 

зазначена інтенсифікація була набагато сильнішою, ніж у темряві. Якщо 

взяти до уваги, що світло само по собі чинить гальмівний ефект на ріст 

паростків, то паклобутразол посилює цей ефект, або навпаки, – світло 

посилює дію ретарданту. Так, об’єм амілопластів у паростках за обробки 

паклобутразолом на світлі був значно більшим, ніж у темряві (див. рис. 

4.1.1), що підтверджує зменшення витрат на ріст паростків асимілятів, які 

надійшли з бульби, та їх вторинне депонування. Отже, за дії ретарданту 

утворюється певний надлишок асимілятів.  

 Можна припустити, що при виході бульби із стану спокою процеси 

гідролізу крохмалю в них регулюються певним внутрішнім механізмом (за 

принципом біологічного годинника), який меншою мірою залежить від 

зовнішніх чинників, ніж наступний ріст паростків. Тому при гальмуванні їх 

росту ретардантом, світлом або обома чинниками одночасно витрати 

асимілятів на ріст зменшуються, а їх транспорт у паростки уповільнюється 

внаслідок зменшення атрагувальної здатності, що призводить до утворення 

в паростках надлишку доступного для дихання субстрату, й отже,   

інтенсифікації цього процесу. Проте на відміну від посилення дихання за 

обробки гібереліном, де воно забезпечує енергією та субстратами ріст 

паростків, посилення дихання за обробки ретардантом можна вважати до 

певної міри «холостим ходом», що спалює надлишок розчинних цукрів, 

утворених внаслідок незворотного гідролізу крохмалю у бульбах. Тобто в 

цьому разі темнове дихання виступає як альтернативний росту акцептор 

(аналогічно посиленню фотодихання в листках при гальмуванні відтоку 

асимілятів у разі зменшення на них попиту з боку акцепторів) [68, 69]. 

Частина ж асимілятів, які були спрямовані з бульби у паростки, незважаючи 

на гальмування їх росту паклобутразолом, вторинно депонується в 

амілопластах, що й призводить до істотного збільшення їх об’єму. 
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 Відомо, що дихання росту забезпечує енергією  формування нової 

фітомаси, а дихання підтримки –  функціонально-активний стан структур, 

підтримання певної концентрації йонів та значень рН, збереження і ресинтез 

внутрішньоклітинного фонду метаболітів [25]. На нашу думку, отримані 

результати дозволяють зробити висновок про протилежну дію гібереліну та 

його антагоністів на складові дихання: стимуляція росту за дії ГК3 

супроводжується посиленням дихання росту, а підтримання гомеостазу 

клітини за дії синтетичних рістінгібуючих препаратів забезпечується 

посиленням дихання підтримки. В цілому на світлі в усіх варіантах досліду 

спостерігалося підвищення інтенсивності дихання. 

Таким чином, прискорення росту паростків за дії гібереліну 

супроводжувалося інтенсивним використанням вуглеводів на ростові 

процеси. Зменшення атрагуючого потенціалу паростків внаслідок 

інгібування активності апікальної меристеми і уповільнення процесів 

гістогенезу  за дії антагоніста гіберелінів – паклобутразолу призводило до 

депонування їх надлишку у вигляді вторинного крохмалю амілопластів. 

Обробка бульб гібереліном і ретардантами призводила до збільшення 

інтенсивності дихання, причому ефект дії посилювався на світлі. 

 

4.2. Використання резервної олії насіння для забезпечення процесів 

росту і розвитку проростків за умов формування різного запиту на 

резервні метаболіти 

Відомо, що однією з найважливіших функцій гіберелінів при стимуляції 

процесу проростання насіння злакових культур є здатність стимулювати 

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

крохмалю крохмальних зерен. Експериментально було доведено, що 

гіберелова кислота (ГК3) стимулює синтез  de novo  чотирьох ізоферментів 

α-амілази в алейронових клітинах [210].  Антагоністи гіберелінів – 

четвертинні амонієві солі і триазолпохідні препарати, навпаки, суттєво 
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блокують активність цього ферменту, на чому базується α-амілазний тест 

визначення активності ретардантів [133].  

При цьому слід відзначити, що практично невивченими залишаються 

особливості регуляції гіберелінами та  ретардантами проростання насіння і 

запасаючих вегетативних органів рослин, які містять в якості резервної 

речовини не крохмаль, а інші сполуки – ліпіди, інулін, геміцелюлози тощо 

[30, 31]. Зокрема, в насінні соняшника крохмаль або відсутній, або 

заходиться в слідових кількостях,  в якості резервної речовини 

використовуються ліпіди. 

     Інтерес до застосування ретардантів з метою регуляції росту і 

розвитку олійних культур підвищується в зв’язку із  зростаючим значенням 

цих культур в світовому рослинництві. Разом з тим, ці роботи стосуються, в 

основному, питань регуляції морфогенезу в зв’язку з продуктивністю 

рослин [32, 91, 101, 120, 123, 124, 165]. Особливості ліпідного обміну при 

проростанні насіння соняшника за дії гіберелінів та їх антагоністів – 

ретардантів залишаються практично невивченими. 

В зв’язку з цим, одним з основних завдань роботи  було встановити вплив 

гібереліну і різних за механізмом дії ретардантів на інтенсивність мобілізації 

резервних ліпідів, активність ліпаз, зміни якісних характеристик і вмісту 

вищих жирних кислот  в насінні соняшника під час проростання. 

Отримані результати свідчать, що обробка ретардантами суттєво 

впливала на інтенсивність проростання насіння. Так, енергія проростання, 

визначена на 3-й день пророщування, в контролі становила 99,4±1,3%, у 

варіанті з гібереловою кислотою (ГК3) – 99,8±1,1%, у варіанті з декстрелом – 

97,6±1,6%, з паклобутразолом – 96,8±1,2% і з хлормекватхлоридом – 

93,6±1,2%. Обробка гібереліном стимулювала, а ретардантами – 

уповільнювала  ріст проростків, найбільш сильну рістінгібуючу дію 

здійснював 1%-ний хлормекватхлорид (Рисунок 4.2.1). 

Гістохімічний аналіз, проведений з реактивом Люголя на наявність 

крохмалю в насінні соняшнику гібриду Світоч, показав відсутність цього 



 59 

резервного полісахариду. Вивчення активності α- і β-амілаз та їх суми 

протягом перших 3-х днів проростання в контролі та у варіантах з 

застосуванням ГК3  і ретардантів показало відсутність активності амілазного 

комплексу. Таким чином, синтез амілаз в насінні при виході його зі стану 

спокою під впливом гіберелінів не є універсальним процесом, для культури 

соняшника дія гібереліну не призводить, очевидно, до синтезу  амілаз de 

novo в насінні, яке проростає.  

 

 

 

 

Рисунок 4.2.1. Дія гібереліну і ретардантів на інтенсивність 

проростання насіння соняшнику гібриду Світоч. 6-й день проростання. 

1 - ГК3 (150 мг/л), 2 – контроль, 3 – 0,05%-й паклобутразол,  

4 – 0,5%-й декстрел, 5 – 1 %-й хлормекватхлорид 
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Відомо, що проростання насіння рослин, які містять в якості основної 

резервної речовини олію, супроводжується швидким зменшенням її  вмісту 

в тканинах з одночасним накопиченням вуглеводів [118]. У перші дні 

проростання насіння соняшника суттєвих змін у вмісті олії не відбувається, 

різке зменшення її вмісту відбувається на 5-й і наступні дні проростання.  

Проведений нами аналіз вмісту олії в насінні на 6-й день проростання 

свідчить про більш повільне її використання у варіантах із застосуванням 

ретардантів у порівнянні з контролем і варіантом із застосуванням 

гібереліну (Рисунок 4.2.2). 

 

Рисунок 4.2.2. Дія гібереліну і 

ретардантів на вміст олії (а), 

активність кислих (б) та лужних (в) 

ліпаз в насінні соняшника гібриду 

Світоч (6-й день проростання): 1 - ГК3 

(150 мг/л), 2 - контроль, 3 - 0,5 %-й  

декстрел, 4 - 0,05%-й паклобутразол,  

5 -1%-й   хлормекватхлорид 
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Найбільш високий вміст олії відмічався у варіанті із застосуванням 1%-го 

хлормекватхлориду, що добре узгоджується з високоефективним 

гальмуванням проростання насіння цим препаратом (Рисунок 4.2.1). 

Основну роль при гідролізі резервних ліпідів насіння, що проростає,  

відіграють ліпази (3.1.1.3). Ферменти синтезуються на мембранах 

ендоплазматичного ретикулуму і переносяться у вигляді секреторних 

пухирців до олеосом сім’ядолей, ендосперму і осьової частини зародку 

насіння. Вважається, що розпад олії в сферосомах починається після 

руйнування мембрани сферосом, що робить тригліцериди доступними для 

атаки кислої ліпази. Розщеплення вищих жирних кислот відбувається під 

впливом лужної ліпази в гліоксисомах [160]. Результати проведених нами 

досліджень свідчать, що під впливом ретардантів активність кислої і лужної 

ліпаз зменшувалася у порівнянні з контролем і варіантом із застосуванням 

ГК3. Причому варіант із застосуванням 1%-го хлормекватхлориду, який 

характеризувався найменш інтенсивним проростанням насіння і 

використанням олії, відрізнявся і найменшою активністю кислих і лужних 

ліпаз ( Рисунок 4.2.2). 

Відомо, що процеси дозрівання  і проростання насіння олійних культур 

супроводжуються суттєвими якісними змінами складу вищих жирних 

кислот, хоча послідовність їх перетворення при проростанні насіння 

залишається значною мірою невідомою [118, 194].  Аналіз ряду якісних 

характеристик олії, виділеної з  насіння на 6-й день проростання по 

варіантах досліду, дає можливість оцінити загальну спрямованість процесів, 

які супроводжують проростання насіння соняшника. Зокрема, за дії ГК3 і 

різних типів ретардантів відбувалися зміни кислотного, лужного і ефірного 

чисел олії у порівнянні з контролем (Таблиця 4.2.1). 

Кислотне число характеризує загальну кількість вільних вищих жирних 

кислот в олії. Отримані дані свідчать, що під впливом ретардантів вміст 

вільних жирних кислот в олії був меншим, ніж у варіанті з ГК3 і контролі, 

причому найменше їх було у варіанті з 1%-ним хлормекватхлоридом, який 
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спричиняв найбільшу рістгальмуючу дію (Рисунок 4.2.1). Це дозволяє 

зробити висновок про більш повільний гідроліз олії запасних тканин насіння 

за дії цього ретарданту [82]. Число омилення характеризує середню 

молекулярну масу вищих жирних кислот олії, а ефірне число – вміст 

гліцерину в ній. 

Результати наших досліджень свідчать, що у варіантах, в яких 

відбувалися найбільш інтенсивні зміни ростових процесів (дія ГК3 і 1%-го 

хлормекватхлориду), ці показники змінювалися в діаметрально 

протилежних напрямах.  

 

Таблиця 4.2.1. Дія ГК3 і  ретардантів на якісні характеристики олії 

насіння соняшнику гібриду Світоч (6-й день проростання) 

 

 

Показник 

 

Контроль 

 

ГК3  (150 

мг/л) 

 

   0,05%-й 

паклобут-

разол 

 

  0,5%-й 

декстрел 

 

   1 %-й 

хлормекват-

хлорид 

Кислотне 

число (мг 

КОН/г 

олії) 

 

4,1±0,2 

 

3,9± 0,1 

 

3,6±0,2 

 

3,8±0,2 

 

*2,2±0,2 

Число 

омилення 

(мг КОН/г 

олії) 

 

172,2±7,0 

 

*189,7±4,2 

 

 177,3±5,1 

 

179,7±7,3 

 

*152,3±6,2 

Ефірне 

число (мг 

КОН/г 

олії) 

 

168,1±6,8 

 

*185,8±4,1 

 

173,7±4,9 

 

*175,9±7,1 

 

*150,1±6,0 

 

Примітка: *- різниця достовірна при Р≤0,05 

 

Високе значення числа омилення олії у варіанті із застосуванням ГК3 є 

показником  більш інтенсивного окиснення високомолекулярних ВЖК до 

кислот з меншою молекулярною масою при стимуляції процесу проростання 

фітогормоном. І навпаки – зменшення цього показника у варіанті з           
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0,25%-ним хлормекватхлоридом, який найбільше інгібував проростання 

насіння, є свідченням уповільнення окиснення ВЖК. Більш високий вміст 

гліцерину в олії під впливом ГК3 свідчить, очевидно, про більш повільне 

його використання на утворення цукрів у проростаючому насінні на перших 

етапах розвитку, ніж використання для цього жирних кислот. 

Хроматографічний аналіз соняшникової олії дозволив встановити 

наявність дев’яти вищих жирних кислот – міристинової, пальмітинової, 

пальмітолеїнової, стеаринової, олеїнової, лінолевої, ліноленової, арахінової і 

бегенової, вміст яких по варіантах досліду був різним (Таблиця 4.2.2).  

Процес проростання насіння супроводжувався суттєвим зменшенням 

вмісту ВЖК в тканинах проростків у порівнянні з вмістом їх у насінині. 

Аналіз отриманих результатів свідчить, що під дією ГК3 відбувалося 

зменшення вмісту суми насичених жирних кислот у порівнянні з контролем. 

Давно встановлено, що  утилізація ВЖК в насінні, що проростає, може 

відбуватися шляхом α- і β-окиснення, внаслідок цих процесів відбувається 

утворення з них органічних кислот і цукрів [197].  В усіх варіантах досліду 

із застосуванням ретардантів відмічалася протилежна картина – підвищений 

у порівнянні з контролем вміст суми насичених і ненасичених жирних 

кислот, що свідчить про інгібування антигібереліновими препаратами 

утилізації ВЖК в процесі проростання насіння [82]. 

  У низці досліджень відмічалося, що проростання насіння олійних 

культур супроводжується зміною співвідношення ненасичені/насичені ВЖК 

в бік останніх завдяки процесам сатурації [118]. Отримані результати 

підтверджують цю закономірність – по всіх варіантах досліду на 6-й день 

проростання це співвідношення було значно нижчим, ніж в олії сухого 

насіння (Таблиця 4.2.2). Найбільш суттєво зменшився вміст основних 

ненасичених ВЖК соняшникової олії – олеїнової і лінолевої. Разом з тим, не 

встановлено чіткої залежності між застосуванням препаратів і вказаним 

співвідношенням в процесі проростання насіння.  
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Таблиця 4.2.2. Вміст вищих жирних кислот в сухому насінні і тканинах проростків соняшника гібриду Світоч за 

дії ГК3 і ретардантів (мг/г сухої речовини, 6-й день проростання) 

Примітка:  *- різниця достовірна при Р≤0,05

Показник Сухе              

насіння 

Контроль 

 

     ГК3 

(150 мг/л) 

0,05%-й   

паклобутразол 

0,5%-й 

декстрел 

1%-й 

хлормекватхлорид 

  

 Міристинова 

 

0,23±0,006 

 

0,24±0,010 

 

*0,19±0,003 
 

*0,19±0,003 
 

*0,19±0,008 
 

0,23±0,003 

 

Пальмітинова 

 

28,61±0,04 

 

24,94±0,01 

 

*22,93±0,04 

 

*24,31±0,04 

 

*25,16±0,03 

 

    *26,1±0,08 

 

Пальмітолеїнова 

 

0,64±0,003 

 

0,29±0,003 

 

*0,27±0,003 
 

*0,27±0,006 
 

*0,25±0,009 
 

*0,34±0,003 

 

Олеїнова 

 

159,73±0,13 

 

135,6±0,13 

 

*136,4±0,18 
 

*134,2±0,11 
 

*146,1±0,13 
 

    *152,2±0,16 

 

Стеаринова 

 

21,21±0,06 

 

18,1±0,03 

 

18,2±0,18 

 

18,0±0,07 

 

*19,6±0,13 
 

*20,4±0,16 

 

Лінолева 

 

291,83±2,10 

 

236,2±1,93 

 

231,7±3,46 

 

*250,8±3,29 
 

*242,4±0,91 
 

*264,7±0,05 

 

Ліноленова 

 

6,93±0,07 

 

6,62±0,09 

 

6,78±0,04 

 

6,61±0,03 

 

*6,2±0,13 
 

*7,45±0,04 

 

Арахінова 

 

2,27±0,03 

 

2,07±0,02 

 

*2,17±0,01 
 

2,16±0,04 

 

*2,21±0,03 
 

*2,32±0,04 

 

Бегенова 

 

3,91±0,01 

 

4,58±0,01 

 

*4,38±0,03 

 

*5,1±0,01 

 

*8,82±0,01 

 

*5,15±0,01 

Сума   насичених    кислот  

56,23±0,14 

 

49,69±0,08 

 

*47,87±0,26 

 

49,75±0,19 

 

*55,98±0,11 

 

*54,20±0,42 

Сума ненасичених       

кислот 

 

459,13±2,3 

 

378,7±1,15 
 

375,15±3,68 

 

*391,88±3,43 

 

*395,01±1,18 

 

*424,69±0,25 

Співвідношення 

ненасичені/насичені кислоти 

 

8,16 

 

7,62 

 

7,84 

 

7,87 

 

7,06 

 

7,84 
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Узагальнений аналіз отриманих результатів підтвердив, що гальмівний 

ефект ретардантів на проростання насіння соняшника та процеси мобілізації 

його головної резервної речовини – олії був виражений значно сильніше, 

ніж стимулювальний вплив екзогенного гібереліну. Очевидно, це 

пояснюється тим,  що у проростаючому насінні цілком достатньо 

ендогенних гіберелінів для ініціації регуляторних механізмів гідролізу 

ліпідів та окиснення жирних кислот. А от блокування синтезу гіберелінів 

(паклобутразол, хлормекватхлорид) або сайтів його дії (декстрел) 

призводить до гальмування мобілізації резервних речовин і як наслідок – до 

уповільнення росту проростків. Отже, можна дійти висновку, що гіберелін є 

важливою ланкою унікального регуляторного механізму мобілізації 

резервних речовин у проростаючому насінні незалежно від їх хімічної 

природи. Очевидно, цей гормон є необхідною складовою первинного 

сигнального ланцюга, що активує або запускає синтез ферментів гідролізу 

запасних речовин, специфічних для різних видів рослин (амілаз у злаків або 

ліпаз в олійних),  а кінцева  реалізація наслідків його дії залежить від 

генотипу рослини. 

Інформативною моделлю переключення зв’язків в системі «донор-

акцептор» може стати розвиток сім’ядольних листків рослин. Ця модель є 

цікавою тому, що при її аналізі  немає потреби враховувати процеси 

дальнього транспорту асимілятів. Донор і акцептор (сім’ядоля – 

сім’ядольний листок) представлені одним органом і лише розділені у часі.  

Відомо, що світло змінює програму розвитку рослин – скотоморфогенез 

(ріст в темряві) і фотоморфогенез (ріст на світлі) характеризуються 

відмінностями у швидкості  і тривалості росту окремих частин проростка 

(корінь, гіпокотиль, листки) [26], що суттєво змінює атрагувальний 

потенціал органів і швидкість відтоку асимілятів з сім’ядолей.  

За сучасними уявленнями, фітогормони включені в систему трансдукції  

світлового сигналу [23, 26]. Результати генетичного аналізу 

гібереліносигнальних  і фітохромних  мутантів свідчать про взаємодію між  
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гормональною і фітохромною сигнальними системами [23].  Зокрема, за дії 

світла змінюється метаболізм  і чутливість рослин до гіберелінів [211].  

В зв’язку з викладеним, доцільно проаналізувати особливості 

формування донорно-акцепторних відносин в проростках гарбуза в системі 

«депо асимілятів – ріст» під впливом гібереліну (ГК3 ) та його антагоністу 

хлормекватхлориду за умов ското- і фотоморфогенезу.  

Як  видно з представлених даних, рослини, які вирощувалися в темряві, 

розвивалися за програмою скотоморфогенезу (Рисунок 3.3, Розділ 3). Вони 

характеризувалися більш довгим гіпокотилем, наявністю гіпокотильної  

петлі, жовтим забарвленням сім’ядольних листків. На розсіяному світлі 

рослини розвивалися за програмою фотоморфогенезу: гіпокотиль був більш 

коротким, гіпокотильна петля  випрямлялася, сім’ядольні листки 

розросталися і набували інтенсивного зеленого кольору.  

     Ріст проростків гарбуза пригнічувався на світлі, однак обробка 

проростків гібереловою кислотою значно знімала ефект, викликаний 

світлом. Відомо, що хлормекватхлорид перериває біосинтез гіберелінів на 

етапі  перетворення копаліл-пірофосфату в ент-каурен [34]. За умов 

зменшення синтезу гібереліну під впливом ретарданту рістгальмуючий 

ефект світла посилювався.  Це дозволяє зробити висновок, що гібереліни є 

активними модифікаторами фоторецепторної  системи рослин.  Аналогічні 

висновки зроблені і іншими авторами при взаємодії світла різної довжини 

хвилі і фітогормонів в процесах ското- і фотоморфогенезу рослин 

арабідопсису [42] і квасолі [26]. 

Отримані нами результати свідчать про суттєвий вплив гібереліну і 

ретарданту на проростання та інтенсивність використання резервних сполук 

сім’ядолей насіння гарбуза (Таблиця 4.2.3). Гіберелін прискорював, а 

ретардант уповільнював проростання [86]. Визначення коефіцієнту 

використання резервних речовин насіння (показник відношення сумарної 

сухої маси гіпокотиля і кореня до сухої маси цілої рослини)  показало, що у 

проростків, які росли на світлі, на момент  повного розкриття сім’ядольних 



 67 

листків (12-й день проростання)  найбільше значення цього показника було 

під впливом ГК3 , а за дії ССС він зменшувався в порівнянні з контролем.  У 

проростків,  що росли в темряві, використання резервних речовин йшло 

більш інтенсивно. Застосування хлормекватхлориду викликало зниження 

коефіцієнту використання резервних речовин насіння  у порівнянні з 

контролем і гібереліном.  Аналогічні результати по використанню резервних 

сполук сім’ядолей  при проростанні насіння квасолі на світлі і в темряві 

отримані також іншими авторами  [26]. 

 

Таблиця 4.2.3. Дія гібереліну і хлормекватхлориду на інтенсивність 

використання резервних речовин сім’ядолей та енергію проростання 

насіння гарбуза сорту Мозоліївський 15 
 

 

 

 

Варіант 

 

 

 

Коефіцієнт використання резервних 

речовин насіння гарбуза, % 

 

Енергія 

проростання 

насіння, % Фотоморфогенез 

 

Скотоморфогенез 

 

Контроль 

 

18,3±0,64 

 

 

35,9±0,85 

 

76,8±1,98 

 

ГК3 

(150 мг/л) 

 

*22,2±0,35 

 

*38,4±0,32 

 

*87,5±2,3 

 

ССС 

(0,25%) 

 

*13,87±0,56 

 

 

*22,9±0,18 

 

*60,67±1,7 

 

Примітки: 12-й день проростання; *- різниця достовірна при Р≤0,05 

 

Визначення вмісту олії в насінні та сім’ядольних листках проростків 

гарбуза показало, що процес проростання характеризується інтенсивним 

використанням цієї резервної речовини, причому світло і застосовані 

препарати впливали на цей процес (Рисунок 4.2.3). Зокрема, на 12-й день 

проростання найбільше резервної олії залишалося в сім’ядольних листках 

фотоморфогенетичних рослин за дії хлормекватхлориду, що чітко 
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корелювало з  найменш інтенсивними темпами росту проростків в цьому 

варіанті.  

Більш високий вміст резервної олії за дії антагоністу гібереліну – 

хлормекватхлориду зберігався в сім’ядолях у порівнянні з контролем як в 

темряві, так і на світлі, що чітко корелювало з уповільненням росту 

проростків за дії ретарданту [86]. Разом з тим, посилення росту проростків 

за дії гібереліну (ГК3) не супроводжувалося більш інтенсивним 

використанням олії, вміст її у цьому варіанті був більш високим, ніж у 

контролі.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рисунок 4.2.3. Дія гіберелової кислоти (ГК3, 150 мг/л ) і 

хлормекватхлориду (ССС, 0,25%) на інтенсивність використання 

резервної олії проростками гарбуза сорту Мозоліївський 15. 12-й день 

проростання 

 

На нашу думку це свідчить про те, що за дії фітогормону посилений ріст 

визначається не лише швидкою утилізацією ліпідів, але і посиленим 

гідролізом, і включенням в ростові процеси  інших резервних речовин 

сім’ядолей (білків, полісахаридів)  [1, 182, 226]. 
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 Хроматографічний аналіз олії, виділеної із сім’ядоль насіння і 

проростків гарбуза сорту Мозоліївський 15, виявив шість  вищих жирних 

кислот — пальмітинову, стеаринову, олеїнову, лінолеву, ліноленову та 

арахінову, що підтверджує існуючі в літературі дані [44]. Відомо, що 

проростання насіння культур, що містять олію в якості резервної речовини,  

супроводжується зменшенням співвідношення ненасичені/насичені ВЖК  

як наслідок процесів сатурації [118]. Отримані нами результати 

підтверджують цю закономірність – у всіх варіантах досліду на 12-й день 

проростання це співвідношення було значно нижчим, ніж в олії сухого 

насіння (Таблиця 4.2.4). Аналогічні зміни відмічені нами і при проростанні 

насіння соняшнику за дії гібереліну і ретардантів (Таблиця 4.2.2). Разом з 

тим, не встановлено чіткої залежності між застосуванням препаратів і 

вказаним співвідношенням в процесі проростання насіння, що, на нашу 

думку, свідчить про відсутність впливу гіберелінів на активність        

сатураз [82].  

Найістотніше змінився вміст двох ненасичених ВЖК – олеїнової 

(зменшився по всіх варіантах досліду)  і ліноленової (навпаки, збільшився). 

Отримані результати дослідження свідчать, що за умов ското- і 

фотоморфогенезу відбуваються певні зміни в співвідношенні ВЖК олії 

сім’ядольних листків. Зокрема, на світлі у всіх варіантах досліду  

збільшувався вміст стеаринової кислоти у порівнянні з олією сухого 

насіння, а в темряві таке збільшення відмічалося лише у варіанті з  ГК3, у 

контролі і у варіанті з ретардантом вміст цієї кислоти не відрізнявся від олії 

сухого насіння. Особливо значні зміни відбувалися у вмісті ненасичених 

ВЖК – олеїнової і лінолевої за умов скотоморфогенезу. Якщо на світлі 

процес формування листків із сім’ядолей не супроводжувався суттєвими 

змінами співвідношення ненасичених жирних кислот, то в темряві у 

контролі і за дії хлормекватхлориду відбувалося  значне зменшення вмісту  
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Таблиця 4.2.4. Вміст вищих жирних кислот в олії сухого насіння і сім’ядоль  проростків гарбуза сорту 

Мозоліївський 15 за дії гіберелової кислоти (ГК3 , 150 мг/л ) і хлормекватхлориду (ССС, 0,25%-й розчин) за умов 

фото- і скотоморфогенезу (%) 

          Примітки: 12-й день проростання; *- різниця достовірна при Р≤0,05 

 

Показник 

 

Сухе 

насіння 

Фотоморфогенез Скотоморфогенез 

ГК3 

 

 Контроль ССС ГК3 

 

Контроль ССС 

Пальмітинова 11,72±0,04 *10,93±0,01 10,36±0,15 *11,85±0,13 *11,46±0,23 13,22±0,12 13,68±0,19 

Стеаринова 

 

5,87±0,07 *8,12±0,02 7,93±0,01 8,06±0,16 *8,06±0,04 5,38±0,09 5,39±0,08 

Олеїнова 

 

25,63±0,15 23,75±0,06 23,94±0,11 *24,59±0,01 *24,22±0,17 14,08±0,08 *14,89±0,06 

Лінолева 

 

56,48±0,25 *54,00±0,08 53,74±0,05 53,76±0,32 *53,70±0,07 63,04±0,31 *63,83±0,06 

Ліноленова 

 

0,09±0,005 *2,74±0,04 3,61±0,005 *1,44±0,02 *2,04±0,02 4,03±0,03 *2,1±0,11 

Арахінова 

 

0,21±0,003 0,45±0,005 0,42±0,025 *0,30±0,005 *0,52±0,005 0,25±0,005 *0,11±0,005 

Вміст насичених    

кислот 

17,8±0,113 *19,5±0,03 18,71±0,19 *20,21±0,29 *20,04±0,28 18,85±0,22 19,18±0,27 

Вміст  ненасичених 

кислот 

82,2±0,41 *80,49±0,18 81,29±0,17 *79,79±0,35 *79,96±0,26 81,15±0,42 80,82±0,23 

Ненасичені/ 

насичені кислоти 

4,6 4,1 4,3 3,95 3,99 4,3 4,2 
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олеїнової і зростання вмісту лінолевої кислот. На нашу думку, це 

пояснюється тим, що крім інших ознак, фотоморфогенез реалізується через 

ріст листкової пластинки і процес утворення хлоропластів. 

Вже давно встановлено, що  формування зелених листків на світлі 

супроводжується  інтенсивним накопиченням в мембранах хлоропластів 

гліколіпідів, до складу яких входить ліноленова кислота [241]. Відомо, що 

перетворення  олеїнової кислоти в лінолеву, а останньої – в ліноленову 

кислоту відбувається послідовно під дією специфічних десатураз  [149]. 

Оскільки в темряві перетворення етіопластів в хлоропласти не відбувається, 

вказані зміни можуть визначатися блокуванням або уповільненням 

перетворення лінолевої на ліноленову кислоту внаслідок гальмування 

процесу хлоропластогенезу. Під дією гібереліну у темряві співідношення 

між олеїновою та лінолевою кислотами наближається до такого на світлі. 

Хоча повноцінні хлоропласти при цьому не формуються, можна 

припустити, що початкові етапи хлопластогенезу за цих умов відбуваються 

інтенсивніше та просуваються далі, ніж у контролі або за обробки 

ретардантом. 

Нами встановлено, що гіберелін і хлормекватхлорид не впливали на 

загальну кількість і розміри хлоро- і етіопластів в асиміляційній тканині 

листків гарбуза за умов фото- і скотоморфогенезу (Рисунок 4.2.4.). Разом з 

тим, на світлі сім’ядолі переходили до автотрофного живлення, про що 

свідчать результати вивчення фотосинтезу дослідних рослин (Таблиця 

4.2.5).  

Відомо, що в якості донора і акцептора виступають не тільки органи, 

тканини, клітини і органоїди,  але й процеси – фотосинтез, ріст, дихання 

[29]. Ростова функція рослини залежить не лише від особливостей будови і 

потужності фотосинтетичного апарату, але значною мірою  визначається 

співвідношенням дихання і фотосинтезу  в онтогенезі рослини [25]. 

Встановлено, що загальні дихальні витрати можуть сягати 30-80 % від 
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засвоєного при фотосинтезі вуглецю [20, с. 101 ], причому зміни у донорно-

акцепторній системі рослини, викликані шляхом видалення частини 

акцептора, не тільки пригнічують фотосинтез, але й можуть посилювати 

темнове дихання [105]. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

                   - ГК3                              - контроль                - ССС 

 

Рисунок 4.2.4. Кількість і діаметр хлоро- та етіопластів сім’ядолей 

гарбуза сорту Мозоліївський 15 за дії гібереліну (150 мг/л) та 

хлормекватхлориду (0,25%) за умов фото- і скотоморфогенезу 

На сучасному етапі дихання розглядається як потужний метаболічний 

акцептор вуглецю, а співвідношення дихання/фотосинтез значною мірою 
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характеризує напруженість донорно-акцепторних відносин в рослині [29]. 

При цьому масштаби дихальних витрат у порівнянні з грос-фотосинтезом 

при  переході на інші рівні донорно-акцепторних відносин з’ясовані далеко 

не повністю.  

Отримані результати досліджень свідчать, що застосування гібереліну і 

хлормекватхлориду в умовах фото- і скотоморфогенезу суттєво впливало на 

газообмін проростків (Таблиця 4.2.5). Так, у проростках, що росли у 

темряві, контрольний варіант відзначався найменшою інтенсивністю 

темнового дихання [71].  Разом з тим, при застосуванні різних типів 

регуляторів росту, незалежно від типу ростової реакції (прискорення 

проростання за дії ГК3 і гальмування за дії хлормекватхлориду) відмічалося 

посилення інтенсивності дихання. Аналогічні результати були нами 

отримані при вивченні впливу гібереліну і ретардантів на дихання бульб 

картоплі (див. рис. 4.1.2). 

Таблиця 4.2.5. Інтенсивність газообміну  проростків гарбуза сорту 

Мозоліївський 15 під впливом гібереліну (ГК3, 150 мг/л) і 

хлормекватхлориду (ССС, 0,25%-й розчин) за умов фото- і 

скотоморфогенезу ( мг СО2/г сух. речов · год; 12-й день проростання) 

 

Примітка:  *- різниця достовірна при Р≤0,05     

 

 

 

Варіант 

досліду 

 

 

Фотоморфогенез Ското-

морфогенез 

 

Інтенсивність  

дихання (R) 

 

Видимий 

фотосинтез 

 

Істинний 

фотосинтез 

(Рg) 

 

R / Рg 

 

Інтенсивність  

дихання (R) 

 

ГК3 

 

 

*1,14±0,03 

 

 

*0,81±0,03 

 

 

*1,95±0,06 
 

0,59 

 

*3,00±0,12 

 

 

Контроль 

 

 

1,70±0,07 

 

 

0,95±0,02 

 

 

2,65±0,09 

 

0,64 

 

 

2,03±0,08 

 

 

ССС 

 

*2,57±0,08 

 

 

*0,32±0,01 

 

 

2,89±0,09 

 

0,89 

 

*2,94±0,11 
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На нашу думку, отримані результати підтверджують сформульоване 

нами положення про  активізацію різних складових дихання за дії 

застосованих препаратів на рослинах картоплі. Отримані результати 

дозволяють зробити висновок про протилежну дію гібереліну та його 

антагоністів на складові дихання: стимуляція росту за дії ГК3 

супроводжується посиленням дихання росту, а підтримання гомеостазу 

клітини за дії рістінгібуючого препарату хлормекватхлориду забезпечується 

посиленням дихання підтримки.  

    У проростках, що росли на світлі, найвища інтенсивність дихання 

спостерігалася у варіанті з хлормекватхлоридом, а найменша – з 

гібереліном.  Взагалі, по всіх варіантах досліду інтенсивність темнового 

дихання у проростків, які переходили на світлі з гетеротрофного на 

автотрофне живлення, була нижчою, ніж у вирощених в темряві (Таблиця 

4.2.5).  На нашу думку, зменшення інтенсивності істинного фотосинтезу в 

перерахунку на одиницю маси сухої речовини під впливом ГК3  у 

порівнянні з контролем можна пояснити меншою ваговою часткою 

сімיядолей в цьому варіанті у порівнянні з цілою рослиною. При цьому в 

контролі і у варіанті із застосуванням хлормекватхлориду суттєво 

збільшувалися дихальні витрати (R/Pg).  

    Таким чином, донорна функція сім’ядольних листків 

фотоморфогенетичних рослин  обмежується  збільшенням дихальних 

витрат, внаслідок чого зменшується частка асимілятів, які направляються на 

потреби органогенезу. 

 

4.3. Ремобілізація азотовмісних сполук в процесах проростання 

насіння при екзогенному  стимулюванні та інгібуванні росту 

проростків 

Цілісність рослинного організму базується на взаємодії органів і 

активному обміні органічних і мінеральних речовин між ними. Основні 
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закономірності фотосинтезу і перерозподілу потоків асимілятів по рослині 

при зміні інтенсивності росту окремих органів рослини достатньо повно 

вивчено в межах концепції “source-sink“. Однак  характер надходження і 

перерозподілу азотистих сполук між органами рослини при змінах 

напруженості донорно-акцепторних відносин під час гетеротрофного 

розвитку взагалі (і під впливом гіберелінів і ретардантів зокрема) 

залишаються значною мірою невивченими. Оскільки ретарданти є 

модифікаторами гормонально-інгібіторного балансу в рослині, виникає 

питання про зміни у надходженні і перерозподілі між органами рослин 

сполук азоту за дії препаратів цієї  групи. 

В літературі є достатньо даних про те, що існує чітка залежність між 

інтенсивністю росту, фотосинтезу, диханням і азотним живленням рослини. 

Спостерігалася позитивна кореляція між вмістом білкового азоту та 

інтенсивністю фотосинтезу [240] і диханням рослин [25, с. 87; 97, 145], а 

також перерозподіл білкового азоту протягом вегетації з вегетативних у 

генеративні органи рослини [145], з чим пов’язують зміни інтенсивності 

фотосинтезу і дихання органів в онтогенезі [25]. 

 Обмін азотистих сполук під впливом хлорхолінхлориду достатньо 

повно вивчений у злакових, бобових та деяких інших культур [48, 164]. 

Відмічалося значне накопичення загального азоту та посилення 

накопичення білку [45, 60], ряд змін у співвідношенні білкових фракцій 

[75], підвищення термостійкості розчинних білків листка під впливом 

ретарданту [13].  

За дії ретардантів на ранніх етапах вегетації картоплі в цілому 

відмічався підвищений вміст азоту в усіх органах рослини. У процесі 

вегетації відбувалося поступове зменшення концентрації цього елементу в 

органах, що, очевидно, зумовлено інтенсивністю накопичення органічних 

речовин і, відповідно, біорозбавленням вмісту елементів  [157, 158]. 

Вивчення азотного обміну у яблуні та айви показало, що 

хлорхолінхлорид впливає на синтез та реутилізацію білкових сполук [58, 



 76 

59], уповільнює розпад білку і посилює процеси амідування у верхній 

частині пагону яблуні [18]. Результати  досліджень свідчать також про те, 

що обробка насаджень хлорхолінхлоридом здійснює суттєвий вплив на 

динаміку азотовмісних сполук в вегетативних органах ягідних культур. 

Відмічалося збільшення вмісту загального і білкового азоту як у стеблах, 

так і в листках малини, чорноплідної горобини, агрусу  [ 82, 89, 90]. 

На думку авторів, збільшення вмісту азотовмісних сполук у 

вегетативних органах ягідних культур пов’язане із уповільненням їх 

надходження і використання у ростових центрах, активність яких  під 

впливом ретарданту  інгібується. Одержані результати вивчення 

гормонального комплексу пагонів малини під впливом ретардантів різної 

хімічної природи свідчать, що в основі такого зменшення атрагувальної 

активності зон росту пагона лежить зменшення вмісту і активності 

індолілоцтової кислоти і гіберелінів [81]. Одержані цими авторами 

результати свідчать про значне зменшення вмісту азотистих речовин у 

вегетативних органах ягідних культур в червні - липні. Відмічений факт 

автори пояснюють реутилізацією білків і відтоком азотистих сполук у нову 

потужну акцепторну зону – плоди, що формуються. Цей висновок 

підтверджується ще й тим, що в листках суниці в серпні, після завершення 

плодоношення, спостерігалося чітке збільшення вмісту загального і 

небілкового азоту. Аналогічні дані про неухильне зменшення вмісту 

азотистих сполук у різних культур протягом вегетації одержані в ряді інших 

робіт [25, 60]. 

При цьому, збільшення навантаження пагонів дозріваючими ягодами під 

впливом ретарданту (збільшення ємності акцептора) викликало більш 

інтенсивний відтік сполук азоту і амінокислот з вегетативних органів в 

дозріваючі плоди.  

Аналогічні результати отримані і на інших культурах. Зокрема, обробка 

рослин цукрового буряка різними концентраціями триазолпохідного 

препарату паклобутразолу у фазу 20-22 листків зумовила зменшення вмісту 
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білкового азоту в листках і збільшення його вмісту в коренеплодах [172, 

173]. Застосування ретардантів різної хімічної будови на рослинах озимого 

ріпаку у фазу бутонізації призводило до короткочасного збільшення 

співвідношення вмісту білкового  азоту до небілкового у вегетативних 

органах. У подальшому формування нових атрагувальних центрів – 

стручків на додаткових гілочках першого порядку і збільшення попиту на 

асиміляти призводило до зниження цього показника внаслідок відтоку 

продуктів гідролізу азотовмісних сполук з вегетативних органів до стручків 

[141]. 

Наведені результати досліджень вказують на тісний зв’язок між зміною 

атрагувальної потужності органів під впливом ретардантів і перерозподілом 

азотистих сполук по органах рослини [79]. Зміна напруженості донорно-

акцепторних відносин внаслідок появи додаткових акцепторних ємностей 

при застосуванні ретардантів значною мірою регулює вміст і перерозподіл 

сполук азоту в органах рослини. 

Оскільки суть змін характеру донорно-акцепторних відносин полягає у 

перерозподілі потоків асимілятів між органами рослин, для розробки 

заходів екзогенної регуляції онтогенезу  необхідно мати чітке уявлення про 

динаміку накопичення і перерозподілу азотистих речовин в рослині.      

Для вивчення  питання утилізації резервних азотистих сполук в системі 

«депо асимілятів – акцептор» важливою моделлю може стати розвиток 

сім’ядольних листків рослин. Це дозволяє аналізувати транслокацію лише 

резервних форм азотистих сполук і виключити «свіжий» азот, який 

надходить з кореневої системи за рахунок мінерального живлення. Донор і 

акцептор (сім’ядоля – сім’ядольний листок) представлені одним органом і 

лише розділені у часі – під час гетеротрофної фази розвитку сім’ядоля 

виконує функцію донора, а після формування фотосинтетичного апарату 

виступає як акцептор елементів живлення, в тому числі і азоту.   

На нашу думку, для більш глибокого осмислення характеру змін 

донорно-акцепторних відносин за дії ретардантів доцільно проаналізувати 
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динаміку вмісту різних форм азоту та їх співвідношення на різних етапах 

росту і розвитку при штучній зміні активності акцептора за дії гібереліну та 

його антагоністу (Таблиця 4.3.1). 

Попередніми дослідженнями інших авторів встановлено, що клітини 

сім’ядолей насіння гарбуза заповнені запасними білками алейронових зерен, 

які інтенсивно використовуються в процесі росту  [61]. Цими авторами 

встановлено, що в ізольованих сім’ядолях загальна кількість білку протягом 

перших етапів їх росту змінюється відносно мало і фітогормони, в тому 

числі і гіберелін, практично не впливали на цей процес. Автори пояснюють 

цей факт тим, що в ізольованих сім’ядолях одночасно йдуть процеси 

розпаду резервних білків і новоутворення білків, пов’язаних з 

перетворенням сім’ядолей у зелений листок. 

Таким чином, при штучному виключенні з системи акцептора 

(гіпокотиля), відбувається перерозподіл  резервного білку в межах донора 

(ізольована сім’ядоля) і відтік азотовмісних сполук в інші органи не йде. 

Таблиця 4.3.1. Вміст різних форм азоту в сім’ядолях проростаючого 

насіння гарбуза сорту Мозоліївський 15 під впливом гібереліну і 

хлормекватхлориду за умов фото- і скотоморфогенезу (% на масу сухої 

речовини) 

Варіант    досліду Азот загальний Азот білковий Азот небілковий 

Сухе насіння 11,08±0,02 10,40±0,01 0,68±0,01 

Фотоморфогенез 

Контроль 6,05±0,01 4,04±0,01 2,01±0,04 

ГК3 *5,99±0,02 *3,68±0,01 *2,31±0,03 

ССС *7,13±0,02 *4,94±0,04 *2,19±0,02 

Скотоморфогенез 

Контроль 6,91±0,01 4,75±0,01 2,16±0,05 

ГК3 *6,73±0,03 4,76±0,01 *1,97±0,02 

ССС *7,16±0,01 *5,09±0,02 2,07±0,01 

 

Примітки: 12-й день проростання, знежирений матеріал; ГК3 - 150 мг/л; ССС - 0,25%;                            

*- різниця достовірна при Р≤0,05  
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Аналіз отриманих нами даних свідчить, що за умов фото- і 

скотоморфогенезу відбувався суттєвий відтік азоту з сім’ядолей в 

проростки, а вміст загального і білкового азоту в знежиреному матеріалі 

сім’ядольних листків суттєво відрізнявся, зокрема він був меншим при 

розвитку проростків на світлі (Таблиця 4.3.1). На наш погляд, це свідчить 

про більш інтенсивне використання білку сім’ядолей на ростові процеси 

при формуванні структур проростку за умов фотоморфогенезу.  Різна 

швидкість  ростових процесів за дії ретарданту і гібереліну 

супроводжувалася і різною інтенсивністю відтоку азотмістких сполук з 

сім’ядолей. Зокрема, на світлі найменше білкового азоту залишалося у 

варіанті з гібереліном, а найбільше – у варіанті із застосуванням його 

антагоніста – хлормекватхлориду. При проростанні в темряві найменш 

інтенсивно білковий азот використовувався за дії ретарданту. В контролі і у 

варіанті із застосуванням гібереліну інтенсивність використання білкового 

азоту була однаковою, однак зменшення вмісту загального азоту в 

сім’ядолях під впливом фітогормону більш інтенсивно відбувалося за 

рахунок небілкової фракції. 

При аналізі вмісту олії в сім’ядолях проростаючого насіння гарбуза нами 

було встановлено, що посилення росту проростків за дії гібереліну  не 

супроводжувалося більш інтенсивним використанням олії, вміст її у цьому 

варіанті був більш високим, ніж у контролі як на світлі, так і в темряві 

(Розділ 4, рисунок 4.2.3).  На підставі цього було висловлене припущення, 

що за дії фітогормону посилений ріст визначається не лише швидкою 

утилізацією ліпідів, але і посиленим гідролізом і включенням в ростові 

процеси  інших резервних речовин сім’ядолей. Отримані результати по 

визначенню вмісту різних форм азоту в сім’ядолях підтверджують 

висловлену думку – рівень утилізації азотистих сполук з сім’ядолей  за дії 

гібереліну був більш високим [ 226 ]. 

Отже, гібереліни є важливою ланкою унікального регуляторного 

механізму мобілізації резервних речовин у насінні, яке проростає, 
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незалежно від їх хімічної природи. Зменшення атрагувального потенціалу 

паростків внаслідок інгібування активності апікальної меристеми і 

уповільнення процесів гістогенезу за дії антагоніста гіберелінів  

паклобутразолу призводило до депонування їх надлишку у вигляді 

вторинного крохмалю амілопластів. Для рослин, які містять в якості 

основної резервної речовини олію (соняшник, гарбуз), ретарданти 

зменшували активність ліпазного комплексу, що призводило до відповідних 

змін у вмісті резервної олії в сім’ядолях насіння, причому за умов 

скотоморфогенезу інтенсивність  утилізації олії з сім’ядолей була вищою.  

За дії гібереліну вміст вищих жирних кислот в олії соняшнику збільшувався 

і посилювалися процеси їх окиснення, а  хлормекватхлорид діяв 

протилежно – зменшувався вміст і уповільнювалися процеси окиснення 

ВЖК.  Різна швидкість  ростових процесів за дії гібереліну і ретарданту 

супроводжувалася і різною інтенсивністю відтоку азотмістких сполук з 

сім’ядолей. Рівень утилізації резервних азотовмісних сполук з сім’ядолей 

гарбуза в процесі розвитку проростка за умов фотоморфогенезу був вищим, 

ніж за умов скотоморфогенезу, причому за дії гібереліну процес відтоку 

посилювався, а за дії ретарданту хлормекватхлориду – уповільнювався як на 

світлі, так і при розвитку в темряві. Обробка бульб картоплі гібереліном і 

ретардантами призводила до збільшення інтенсивності дихання, причому 

ефект дії посилювався на світлі. Суттєве збільшення інтенсивності дихання 

у фотоморфних рослин за дії  паклобутразолу виступає в якості 

альтернативного росту  акцептора, в якому «спалюється» надлишок 

розчинних цукрів, утворених внаслідок незворотного гідролізу крохмалю у 

бульбах. 
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РОЗДІЛ 5. ЗМІНИ В ПОЛІСАХАРИДНОМУ КОМПЛЕКСІ 

КЛІТИННИХ СТІНОК СІМ’ЯДОЛЕЙ ПРОРОСТКІВ ГАРБУЗА ЗА 

РІЗНОЇ НАПРУЖЕНОСТІ ДОНОРНО-АКЦЕПТОРНИХ ВІДНОСИН В 

СИСТЕМІ «ДЕПО АСИМІЛЯТІВ  –  РІСТ» 

 

    Відомо, що запасні речовини різних типів відіграють роль буферу між 

фотосинтезом як “джерелом“ асимілятів і ростом структурної речовини 

вегетативних, запасаючих і репродуктивних органів як “стоком“ асимілятів, 

що і визначає до певної міри незалежність ростових процесів від 

фотосинтезу, а також фотосинтезу від росту при зміні умов зовнішнього 

середовища [103, 104, 108].  

     Надлишок асимілятів може відкладатися не тільки у вигляді 

крохмалю, але й у вигляді структурних полісахаридів і лігніну [80], 

причому ретарданти і фітогормони протилежно діють на ці процеси. 

Зокрема, за дії ретарданту піксу відмічалося збільшення активності 

ферментів, що регулюють процес формування волокон бавовнику – 

глюкансинтетази і пероксидази, внаслідок чого прискорювався процес 

формування клітинних стінок [17], а гібереліни і ауксини викликали 

розпушення клітинної стінки за рахунок активації ферментів, що 

розщеплюють полісахариди [206]. Зворотні процеси –  посилення активності 

ферментів, що руйнують полісахариди [99, 225], значні зміни структури 

геміцелюлоз [196], співвідношення протопектин : розчинний пектин і 

деполімерізація пектинів [191, 225], розщеплення глікопротеїнового 

комплексу серединних пластинок [63] – відбуваються при дозріванні плодів 

і ягід. З’ясовано, що пектинові олігомери, які вивільнюються внаслідок 

кислотного або ферментативного гідролізу, здатні ініціювати швидке 

прискорення синтезу етилену [99], а вивільнені із клітинних стінок 

олігосахариди ініціюють синтез інших ферментів, що руйнують 
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полісахариди клітинних оболонок [9, 99]. Зміни у клітинній стінці ведуть до 

зменшення твердості плоду, покращення його технологічних якостей. 

 Разом з тим, зміни у полісахаридному комплексі клітинних стінок 

запасаючих клітин при проростанні насіння, масштабність використання 

полісахаридів в якості резервних сполук залишаються маловідомими.  В 

літературі представлені лише поодинокі роботи, присвячені цій темі. 

Аналіз полісахаридного складу знежиреного матеріалу насіння гарбуза 

сорту Мозоліївський 15 свідчить, що структурні полісахариди представлені 

целюлозою (16,89±0,33% ), пентозанами (13,9±0,53 %) і пектинами (12,6±0,45 %) 

(Рисунок 5.1).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рисунок 5.1. Вміст біополімерів полісахаридного комплексу в сухому 

насінні гарбуза сорту Мозоліївський 15 

Примітки: знежирений матеріал; 1 - целюлоза; 2 – пентозани; 3 - пектини 

 

Оскільки висловлюються різні, часто протилежні висновки про 

можливість використання структурних біополімерів клітинних стінок в 

якості резервних сполук, важливим, на нашу думку, було проаналізувати 

динаміку вмісту і особливості будови полісахаридів клітинних стінок по 

варіантах досліду для з’ясування цього питання.  
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Відомо, що в окремих випадках в критичні періоди життя рослини 

основний структурний полісахарид клітинних стінок – целюлоза – може 

частково гідролізуватися і використовуватися у вигляді резервної речовини. 

Зокрема, зміни у молекулярній структурі целюлози клітинних стінок ягід 

малини при дозріванні показані у роботі [81]. Цим автором встановлено, що 

процес дозрівання ягід супроводжувався збільшенням ступеня 

полімеризації молекул целюлози, на підставі чого було зроблено висновок 

про  частковий гідроліз целюлози зовнішніх шарів клітинної стінки в 

процесі дозрівання, причому процес посилювався за дії етиленпродуценту. 

В цілому ряді інших робіт по вивченню розм’якшення плодів як в 

природних умовах, так і при інкубації тканин з розчинами ферментів, 

показано, що процеси мацерації локалізовані в серединних пластинках і 

зовнішніх шарах клітинних стінок [99]. Відмічалося, що дозрівання томатів, 

авокадо, ожини, груші, суниць, папайї, персику завжди пов’язане із 

збільшенням активності целюлази [179]. Ці дані узгоджуються з 

результатами досліджень інших авторів, які вивчали за допомогою 

електронного мікроскопу зміни в клітинній стінці після обробки тканин 

целюлазою. Під впливом останньої значно зменшувалася кількість 

фібрилярного матеріалу між клітинами і у зовнішній частині клітинної 

стінки, а внутрішня її частина не піддавалася дії цього ферменту [99]. Разом 

з тим, можливості використання целюлози в якості резервної речовини при 

проростанні насіння, очевидно,  не вивчалися. 

 На нашу думку, важливу інформацію про можливість використання 

целюлозних компонентів клітинних стінок при проростанні насіння може 

дати вивчення змін вмісту полісахариду і  ступеня полімерізації зразків 

целюлози з аналізом цих даних сукупно з сучасною концепцією будови 

клітинної стінки. 

 Проведені нами дослідження вмісту целюлози та її ступеня 

полімеризації свідчать, що вміст целюлози в знежиреному матеріалі 

сім’ядолей відрізняється по варіантах досліду (Таблиця 5.1).  
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Зокрема, за умов скотоморфогенезу по всіх варіантах вміст целюлози в  

сім’ядолях був більшим у порівнянні з фотоморфними рослинами. На нашу 

думку, це є свідченням того, що у темряві, внаслідок більш інтенсивного 

росту проростків з сім’ядолей більш інтенсивно евакуюються резервні 

сполуки, внаслідок чого відносний вміст структурного полісахариду 

підвищується. 

  

Таблиця 5.1.  Вплив гібереліну і хлормекватхлориду на вміст 

целюлози  в знежиреному матеріалі сім’ядолей  насіння гарбуза сорту 

Мозоліївський 15 за умов фото- і  скотоморфогенезу 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

 

  

 Примітки: 12-й день проростання;  *- різниця достовірна при Р≤0,05 

 

Аналіз ступеня полімеризації зразків целюлози по варіантах досліду 

свідчить, що цей показник практично не відрізнявся за умов ското- і 

фотоморфогенезу під впливом застосованих препаратів. Це свідчить про 

відсутність суттєвих змін у полімерній структурі цього полісахариду в 
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процесі проростання внаслідок відсутності активності целюлазного 

комплексу. 

Більшої уваги надають резервним функціям геміцелюлоз клітинних 

стінок. Зокрема, на резервну функцію клітинних стінок сім’ядолей люпину 

вказується  в роботі [195].  Пізніше, з клітинних стінок сім’ядолей люпину 

була виділена екзо-(1→4)-β-галактаназа, яка проявляє високу специфічність 

до (1→4)-β зв’язків D-галактанів, з яких і побудовані резервні полісахариди 

клітинних стінок цієї культури [186]. Суттєві зміни  у вмісті 

галактоманнанів, молярному співвідношенні маноза-галактоза відбувалися 

при формуванні і проростанні насіння козлятнику (Galega orientalis L.) [94]. 

Вміст полісахаридів в клітинних стінках  алейронового шару насіння 

ячменю в процесі проростання зменшувався в 3-10 разів [221].  

Застосування гібереліну для стимуляції проростання насіння кавового 

дерева призводило до різкого зменшення вмісту полісахаридів і більш 

інтенсивного їх використання в якості резервної речовини [236].  

 Отримані нами результати досліджень свідчать про суттєві відмінності у 

вмісті пентозанів клітинних стінок сім’ядолей в процесі проростання на 

світлі і в темряві за дії гібереліну і ретарданту (Рисунок 5.2). За умов 

фотоморфогенезу чіткої залежності між вмістом пентозанів і застосуванням 

гібереліну і хлормекватхлориду не встановлено, однак вміст цієї групи 

полісахаридів в сім’ядолях по всіх варіантах досліду був вищим, ніж у 

скотоморфних рослин. На нашу думку, це пов’язано з тим, що у проростків 

гарбуза, які розвивалися на світлі, внаслідок формування повноцінних 

хлоропластів в цей час відбувається переключення на автотрофний спосіб 

живлення. У проростків, які розвивалися за програмою скотоморфогенезу, 

продовжувалася гетеротрофна фаза росту, що і проявилося у максимальній 

утилізації всіх резервів клітини, зокрема і пентозанів [127].  .  
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Рисунок 5.2. Вплив гібереліну (ГК3, 150 мг/л) і хлормекватхлориду 

(ССС, 0,25%) на вміст пентозанів  в знежиреному матеріалі сім’ядолей  

гарбуза за умов фото- і скотоморфогенезу (12-й день проростання).  

А – скотоморфогенез, Б – фотоморфогенез 

 

Процеси, які відбуваються в полісахаридах клітинних стінок, найбільш 

повно вивчено при дозріванні плодів. Встановлено, що деградація структур 

клітинної стінки при дозріванні плодів і ягід починається з 

ферментативного розщеплення поліуронових полімерів [99]. 

Висловлюються різні точки зору про спрямованість змін у структурі 

пектинових речовин на різних етапах карпогенезу [191]. Наприклад, в 

томатах при переході зеленого плоду до споживчої зрілості активність 

пектинестерази зростала у 20 разів. Активність полігалактуронази не 

вдалося виявити у зелених плодів, але вона була надзвичайно високою у 

зрілих томатах [7, с. 225].  Проведене  визначення молекулярної маси 

пектинів, виділених з ягід малини протягом тижня після обробки насаджень 

0,1%-ним розчином кампозану М, показало, що поліуронідний комплекс 

піддається значним змінам: при дозріванні ягід знижувалася середня 
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молекулярна маса пектинів, причому в дослідному варіанті процес йшов 

швидше [89]. Проведений цим автором аналіз  свідчить про зменшення 

масової частки високомолекулярних фракцій пектинів в досліді у 

порівнянні з контролем. На  думку автора, це вказує на переважне 

розщеплення полігалактуроназою високомолекулярних фракцій пектинів 

при дозріванні, що, очевидно, є однією з причин переходу протопектину у 

розчинний пектин. Таким чином, вивчення молекулярної структури 

поліуронідів (пектинів) дозволяє більш глибоко охарактеризувати участь 

пектинів в обмінних процесах. 

Проведене нами вивчення вмісту пектинів в знежиреному матеріалі за 

умов проростання на світлі і в темряві під впливом гібереліну і ретарданту 

свідчить, що за умов скотоморфогенезу, при якому ростові процеси 

прискорені, відмічалося деяке збільшення вмісту цих полісахаридів в 

сім’ядолях (Рисунок 5.3). Це, на нашу думку, не дає підстави говорити про 

використання цих речовин в якості резервних сполук. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рис. 5.3. Вміст пектинів в знежиреному матеріалі сім’ядолей гарбуза 

сорту Мозоліївський 15 під впливом гібереліну (ГК3, 150 мг/л)  і 

хлормекватхлориду (ССС, 0,25%)за умов фото- і скотоморфогенезу  

(12-й день проростання); А – фотоморфогенез,  Б – скотоморфогенез 
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   При цьому звертає на себе увагу той факт, що у порівнянні з сухим 

насінням, в якому співвідношення між вмістом целюлози і пектинів 

складало 1,3, в різних варіантах досліду це співвідношення зменшувалося і  

становило 0,9–1,1. На нашу думку, це свідчить про зміни в клітинних 

стінках сім’ядолей під час проростання насіння, а саме, про збільшення 

вмісту пектинів в них.  

Відомо, що властивості пектинів суттєво залежать від зміни ступеню 

етерифікаціі молекул [148]. Вивчаючи фізико-хімічні константи пектинів 

дозріваючих ягід вишні, В. П. Тищенко з співр. [153] дійшли висновку, що 

на момент дозрівання плодів зростає кількість вільних карбоксильних груп 

як в розчинних пектинах, так і в протопектині, тоді як в іншому дослідженні 

було встановлено, що ступінь етерифікаціі і розподіл метоксильних груп в 

пектинових речовинах яблук при їх старінні суттєво не змінювалися при 

значному зменшенні ступеня полімерізаціі [191]. Інші дані, отримані  при 

вивченні елементів структури пектинів в контролі і за дії етиленпродуцентів  

протягом періоду дозрівання ягід малини, свідчать про те, що в період 

інтенсивного розм’якшення клітинних стінок вміст загальних, вільних і 

зв’язаних  карбоксильних груп у зразках пектину не змінювався. Автором 

було зроблено висновок про те, що в період швидкого розм’якшення плоду, 

по суті в період старіння [40], пектинестерази не приймають участі в 

деградації пектинів. Часткове деметоксилювання пектинів, відмічене в 

деяких роботах [154], відбувається, очевидно, на більш ранніх етапах 

карпогенезу. 

 Разом з тим, в літературі практично відсутні відомості про зміни у 

пектиновому комплексі клітинних стінок під час проростання насіння.  

Проведений нами аналіз на вміст карбоксильних груп і визначення 

молекулярної маси зразків пектинів по варіантах досліду свідчить про 

суттєві фізико-хімічні зміни цих полісахаридів під час проростання насіння 

в темряві і на світлі за умов впливу гібереліну і ретарданту (Таблиця 5.2 ) 
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Результати аналізу свідчать, що пектин, виділений з сім’ядолей насіння 

гарбуза в стані спокою і пектин, виділений з сім’ядолей  в процесі росту  за 

дії чинників, що вивчалися, містять різну кількість функціональних 

карбоксильних груп [128].  При цьому скотоморфогенез характеризувався 

меншим вмістом в пектині вільних, але більшим вмістом загальних і 

зв’язаних карбоксильних груп у порівнянні з фотоморфними рослинами.  

Таким чином, в темряві, при більш високих темпах росту рослин, зростає 

ступінь етерифікації пектинів (Таблиця 5.2). Ці дані мають важливе 

значення для розуміння конформаційних змін макромолекул пектину в 

клітинних стінках під час проростання насіння. Відомо, що із збільшенням 

ступеня етерифікації карбоксильних груп відбувається перехід структури 

клубка в структуру спіралі, збільшується об’єм  макромолекули  [116]. Як 

свідчать отримані дані, збільшення ступеня етерифікації пектинів 

сім’ядолей в темряві супроводжується суттєвим зменшенням вмісту 

пентозанів клітинних стінок, що, на нашу думку, свідчить про їх часткове 

включення в структуру молекул поліуроніду. Цей висновок узгоджується з 

сучасними уявленнями про принципову можливість етерифікації 

карбоксильних груп полігалактуронової кислоти нейтральними 

полісахаридами [111]. Саме цим, очевидно, і пояснюється збільшення 

молекулярної маси пектинів в досліді за умов скотоморфогенезу. При цьому 

варіант, в якому відбувався найбільш інтенсивний ріст (обробка 

гібереліном, скотоморфогенез), і характеризувався найбільшою 

молекулярною масою пектинів.  

Збільшення вмісту пектинів в клітинних стінках сім’ядолей і 

збільшення їх молекулярної маси в період проростання є важливими 

процесами, оскільки пектини мають високу водоутримуючу здатність і 

таким чином оптимізують водний обмін в період проростання насіння.  

 



 90 

 

Таблиця 5.2. Молекулярна маса, вміст карбоксильних груп і  ступінь етерифікації пектину сім’ядолей гарбуза 

сорту Мозоліївський 15 під впливом хлормекватхлориду і гібереліну за умов проростання на світлі і в темряві 

 

Варіант    досліду СООН загальних 

(мг-екв./г) 

СООН вільних 

(мг-екв./г) 

СООН зв’язаних 

(мг-екв./г) 

Ступінь 

етерифікації (%) 

Молекулярна 

маса (Д) 

 

Сухе насіння 

 

6, 19± 0,15 

 

1,89 ± 0,03 

 

4,3± 0,12 

 

69,5 

 

11500 

Фотоморфогенез 

Контроль 5,31 ± 0,11 1,19 ± 0,04 4,12 ± 0,17 77,6 14300 

ГК3 5,45±  0,13 *1,44±  0,05 4,01 ± 0,08          73,6 14500 

ССС 5,21 ± 0,26 1,12±0,01      4,09  ± 0,25 78,5 11700 

Скотоморфогенез 

Контроль *5,82± 0,18 *0,99 ±0,04 *4,83± 0,18 82,9 14700 

ГК3 5,94± 0,14 0, 92  ±0,02 5,02±  0,12 84,5 22700 

ССС 5,44± 0,16 0,89 ±  0,02 4,55 ± 0,14 83,6 

 

12900 

 

 Примітки: 12-й день проростання;  ГК3 - 150 мг/л; ССС - 0,25%;  *- різниця достовірна при Р≤0,05 
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Отже, процес проростання насіння гарбуза супроводжується не лише 

використанням резервної олії та азотвмістних речовин сім’ядолей, але й 

суттєвою перебудовою полісахаридного комплексу. В якості резервної 

речовини використовуються пентозани клітинних стінок і відбувається 

зміна конформації  і часткове збільшення молекулярної маси пектинів за 

рахунок процесів етерифікації карбоксильних груп цих полісахаридів. 

Процес посилюється в умовах скотоморфогенезу внаслідок інтенсивного 

росту проростків за відсутності автотрофного живлення і, як наслідок, 

більш глибокої утилізації резервів донора пластичних речовин – сім’ядолей. 
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ВИСНОВКИ 

 

1. Модифікація регуляторних зв’язків у донорно-акцепторній системі 

«депо асимілятів - ріст» на початку розвитку проростків як з насіння, так і з 

бульб, за допомогою екзогенного гібереліну і ретардантів призводить до 

змін морфогенезу і швидкості росту, що відбивається на інтенсивності 

використання резервних сполук, дихання та фотосинтезу при переході до 

автотрофного живлення. У темряві та при застосуванні гібереліну 

посилюється запит на резервні речовини, тоді як на світлі та за обробки 

ретардантами акцепторна активність проростків  зменшується.  

2. Формування проростками «запиту»  на резервні асиміляти з різних за 

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

насіння соняшнику і гарбуза) значною мірою визначається зміною 

активності апікальних меристем, що проявляється у підвищеній енергії 

проростання насіння, посиленні гістогенезу за дії гібереліну і послабленні 

цих процесів під впливом ретардантів. За дії останніх відбувалося 

потовщення проростків за рахунок розростання паренхіми первинної кори  і 

серцевини з одночасним  суттєвим уповільненням їх лінійного росту. 

3. Гальмування проростання бульб картоплі призводило до вторинного 

депонування надлишку вуглеводів у паростках у вигляді крохмалю 

амілопластів, тоді як посилення атрагувального потенціалу меристем за дії 

гібереліну супроводжувалося інтенсивним використанням вуглеводів у 

ростових процесах. 

4. Зміна донорно-акцепторного балансу проростаючих бульб картоплі як 

під впливом гібереліну, так і ретарданту, призводила до підвищення 

інтенсивності дихання, причому ефект посилювався на світлі. У першому 

випадку збільшення інтенсивності дихання було обумовлене посиленням 

ростових процесів, тоді як у другому – дихання виступало як 

альтернативний росту акцептор, що утилізує надлишок розчинних цукрів. 
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5. При проростанні насіння, яке містить в якості резервної речовини 

олію, обробка ретардантами  гальмувала використання олії сім’ядолей, що 

визначалося відповідними змінами активності ліпазного комплексу. За умов 

скотоморфогенезу інтенсивність утилізації олії з сім’ядолей була вищою, 

ніж на світлі. 

6. Гальмування мобілізації резервної олії сім’ядолей насіння соняшника 

під впливом ретардантів супроводжується уповільненим використанням 

вищих жирних кислот. При проростанні насіння підвищується сатурація 

жирних кислот незалежно від дії застосованих регуляторів росту.  

7. Вміст білкового азоту у сім’ядолях гарбуза зменшувався сильніше на 

світлі, ніж у темряві, причому гальмування росту ретардантом 

уповільнювало, а прискорення гібереліном посилювало цей процес як за 

умов фото-, так і скотоморфогенезу. 

8. За умов скотоморфогенезу проростків гарбуза посилення або 

гальмування росту спричинювало підвищення інтенсивності дихання 

аналогічно бульбам картоплі. При перемиканні типу живлення на світлі з 

гетеротрофного на автотрофний обробка гібереліном збільшувала частку 

асиміляційних процесів у вуглекислотному газообміні проростків гарбуза, а 

гальмування росту ретардантом спричинювало збільшення дихальних 

витрат.  

9. Процес проростання насіння гарбуза супроводжується не лише 

використанням резервної олії та азотовмісних речовин сім’ядолей, але й 

суттєвою перебудовою полісахаридного комплексу. В якості резервної 

речовини використовуються пентозани клітинних стінок і відбувається 

зміна конформації  і часткове збільшення молекулярної маси пектинів за 

рахунок процесів етерифікації карбоксильних груп цих полісахаридів. 

Процес посилюється в умовах скотоморфогенезу внаслідок посиленого 

росту проростків за відсутності автотрофного живлення і, як наслідок, 

більш глибокої утилізації резервів донора пластичних речовин – сім’ядолей. 
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