
https://doi.org/10.15407/frg2020.01.003

УДК 581.143:577.175.1

ЦИТОКІНІНИ В ОНТОГЕНЕЗІ Й АДАПТАЦІЇ ЗЛАКІВ

Н.П. ВЕДЕНИЧОВА, І.В. КОСАКІВСЬКА

Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного Національної академії наук України
01601 Київ, вул. Терещенківська, 2 
e-mail: vedenicheva@ukr.net

До найважливіших компонентів фітогормонального комплексу належать ци-
токініни, які беруть участь у регуляції всіх життєво важливих функцій ор-
ганізму, включаючи поділ клітин, формування меристем, відповіді на нега-
тивний вплив навколишнього середовища, фотосинтез, старіння,
поглинання макро- і мікроелементів та ін. Переважну більшість досліджень
виконано з дводольними рослинами, які за морфологією і фізіологічними
особливостями відрізняються від однодольних, тому порівняльний аналіз ре-
гуляторних систем у рослин цих двох класів актуальний. У цьому огляді про-
аналізовано дані сучасної літератури щодо особливостей метаболізму ци-
токінінів у злаків, розглянуто специфіку ролі цитокінінів у регуляції
процесів формування, спокою і проростання насіння, розвитку суцвіть і ко-
ренів, старіння організму, формування адаптивних реакцій на абіотичні й
біотичні стреси, описано антистресову дію гормонів. Наголошено на зв’язку
між продуктивністю злакових рослин і рівнем різних форм ендогенних ци-
токінінів чи екзогенною обробкою ними. Обговорено вплив генних мо-
дифікацій на урожайність рису, пшениці, ячменю, кукурудзи, а також їхню
стійкість до впливу різних чинників середовища. Особливу увагу приділено
питанням участі високоспецифічних білків-промоторів у регуляції генів
біосинтезу, метаболізму й сигналінгу цитокінінів. Наведені стосовно злаків
відомості порівняно з відповідними даними, отриманими на дводольних
рослинах. Підкреслено необхідність переходу досліджень від модельних
об’єктів, що не є практично значимими, до поглибленого вивчення перспек-
тивних для використання рослин.

Ключові слова: цитокініни, злаки, ріст, розвиток, адаптація, продуктивність.

Координація росту і розвитку рослин, відповіді на дії чинників
зовнішнього середовища контролюються сигнальною системою, най-
важливішим складником якої є фітогормони. Вони регулюють прак-
тично всю життєдіяльність рослин у тісній взаємодії між собою та з
іншими компонентами керування, утворюють надскладну мережу
тісно переплетених шляхів біосинтезу, метаболізму, транспорту і сиг-
налінгу [1, 2]. До найважливіших елементів фітогормонального ком-
плексу належать цитокініни, які беруть участь у регуляції всіх
життєво важливих функцій організму — від проростання до дозріван-
ня нового насіння та старіння материнської рослини. Широко
висвітлено роль цитокінінів у керуванні поділом клітин [3], форму-
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ванні меристем [4], відповіді на біотичні й абіотичні стреси [5, 6],
фотосинтезі та старінні [7], поглинанні макро- і мікроелементів [8]
тощо, описано механізми їхнього біосинтезу, метаболізму та сиг-
налінгу [9—11]. Переважна більшість цих відомостей отримана в ре-
зультаті досліджень, виконаних із використанням модельних об’єктів
(Arabidopsis thaliana L., Nicotiana tabacum L., Solаnum lycopеrsicum L.,
Pisum sativum L. та ін.), які належать до класу дводольних рослин.
Проте накопичено достатньо інформації, яка дає підставу стверджу-
вати, що дія і функції цитокінінів носять видоспецифічний характер,
їх перетворення та експресія генів, які кодують білки, задіяні у пере-
дачі сигналів і підтриманні гомеостазу цих гормонів, мають свої
особливості в рослин навіть окремих видів і сортів, а тим більше в
одно- і дводольних [12]. Рослини цих класів досить сильно відрізня-
ються як за морфологією, так і за фізіологічними особливостями рос-
ту й розвитку. Отже, цілком логічно припустити, що механізми регу-
ляції, в тому числі і гормональна система, мають виявляти свою
специфіку. Нещодавно це припущення було підтверджене результа-
тами порівняльного вивчення ендогенних цитокінінів A. thaliana і
Hordeum vulgare L. на субклітинному рівні, які показали істотні
відмінності у метаболізмі цих гормонів у одно- і дводольних рослин
[13]. Крім того, у пшениці було ідентифіковано нові гени з родин
TaIPT, TaZOG, TaGLU, що відповідають за біосинтез і метаболізм
цитокінінів, філогенетичним аналізом підтверджено їх подібність до
відповідних генів рису, але не арабідопсису, що свідчить про ранню
дивергенцію одно- і дводольних рослин [14].

Однією з найважливіших груп однодольних рослин в історії люд-
ства є злаки, які упродовж тисячоліть задовольняють харчові та інші
потреби. Стрімке зростання чисельності населення, зміни клімату, ско-
рочення площ родючих ґрунтів спричинюють необхідність пошуку
новітніх біотехнологій, які б дали змогу підвищити урожайність злако-
вих агрокультур у результаті поліпшення їхніх біологічних властивос-
тей. Перспективним підходом до вирішення цього питання є викорис-
тання зовнішньої обробки рослин регуляторами росту та стимулювання
їхніх внутрішніх регуляторних систем. Для розвитку цих напрямів не-
обхідно розкрити механізми і закономірності роботи гормональної си-
стеми саме злаків, оскільки екстраполяція на них відомостей щодо
інших рослин не завжди приводить до правомірних висновків.

У зв’язку з цим ми поставили за мету узагальнити сучасні відо-
мості щодо функціонування гормонів цитокінінової природи в одно-
дольних рослин, які належать до родини злаків, зосередивши увагу
на особливостях їхнього біосинтезу, метаболізму і сигналінгу, у зв’яз-
ку з продуктивністю і стійкістю рослин до стресів.

Специфіка метаболізму цитокінінів у злаків. Цитокініни —
похідні аденіну, що існують у формі вільних основ (ізопентеніла-
денін, дигідрозеатин, цис-зеатин, транс-зеатин), які є активними
формами і зв’язуються з рецепторами [15], а також їхніх рибозидів і
нуклеотидів. Гомеостаз цитокінінів у клітині підтримується поєднан-
ням процесів біосинтезу (ензим ізопентенілтрансфераза (ІРТ)), де-
градації (ензим цитокініноксидаза (СКХ), який розщеплює бічний
ланцюг ізопреноїдних цитокінінів) та кон’югації (ензими О-глюко-
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зилтрансфераза (ZOG), що каталізує утворення мобільних О-глюко-
зидів, і -глюкозидаза (GLU), що розщеплює останні) [16]. У дво-
дольних рослин домінують такі форми цитокінінів, як транс-зеатин
та його похідні, вони виявляють найвищу активність у біотестах, ма-
ють найбільшу спорідненість до рецепторів, максимуми їх вмісту
збігаються з періодами найінтенсивнішого росту [17]. Методами, які
дають змогу відокремити стереоізомери зеатину один від одного,
встановлено, що в багатьох злаків домінують цис-похідні цитокінінів
і, вочевидь, вони є діючими активними формами гормону. Зокрема,
в листках Zea mays, Avena sativa, Triticum aestivum, Dactylis glomerata,
Agropyron repens, Phragmites australis понад 90 % цитокінінів представ-
лено глюкозидами й рибозидами цис-зеатину [18]. Оскільки цис-фор-
ми виявляли дуже низьку активність у біотестах і містились в орга-
нах з обмеженим ростом (насіння і зрілі листки), висловлювалися
припущення, що ці метаболіти цитокінінів слугують для інактивації
гормону. Проте відомі докази того, що цис-форми цитокінінів у
злаків є фізіологічно активними і важливими для росту та розвитку.
Зокрема, в рослин кукурудзи було ідентифіковано ферменти цис-зе-
атин-О-глюкозилтрансферази, які каталізували утворення О-глюко-
зидів цис-форм цитокінінів, та гени, що їх кодують. Це свідчить про
необхідність іммобілізації саме цис-похідних, а отже, вказує на їх ак-
тивність [19]. У рису надекспресія генів, що кодують ці ферменти,
призводила до формування фенотипу з укороченими пагонами, із за-
триманням старіння і зменшеною кількістю коренів [20]. Показано,
що цис-зеатин інгібував ріст додаткових коренів у рису подібно до то-
го, як це відбувалося при нанесенні транс-зеатину на корені арабідо-
псису [21]. Екзогенний цис-зеатинрибозид перетворювався на цис-
похідні, але не на транс-цитокініни, тобто ізомеризація цис- і
транс-форм є мінорним шляхом метаболізму цих гормонів у рису
[20]. Рецептори з високою спорідненістю до цис-зеатину, яка була не
нижчою, ніж для інших цитокінінів, були виявлені у кукурудзи [22] і
рису [23]. В рослин пшениці (Triticum monococcum) описано
фізіологічні флуктуації накопичення цис-зеатинрибозиду. Макси-
мальний вміст цього цитокініну припадав на період переходу рослин
від вегетативної до репродуктивної стадії онтогенезу, причому термін
його появи відрізнявся в озимої та ярої ліній пшениці і залежав від
впливу низької температури [24]. У кукурудзи метаболізм ізомерів зе-
атину носив різний характер: якщо кон’югація транс-зеатину відбу-
валася шляхом утворення N9-глюкозидів, які розглядають як продук-
ти незворотної деактивації гормону, то цис-зеатин формував мобільні
О-глюкозиди, які легко перетворюються на активні форми [25]. Під
час старіння листків пшениці різко зростала експресія генів
TacisZOG1 і TacisZOG2-1, відповідальних за синтез мобільних
кон’югатів [26], хоча в старіючих листках кукурудзи гени цієї родини
(ZmcisZOG) мали дуже низьку активність [27]. Переважання й значне
поширення цис-форм цитокінінів у злаків свідчить про їх важливість
для функціонування рослин цього класу і наявність у них певної спе-
цифіки метаболізму даних гормонів, але не виключає істотного зна-
чення транс-форм цитокінінів для регуляції росту і розвитку рослин.
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Крім того, наявність цис-похідних зеатину не є особливістю лише
злакових, вони можуть домінувати і в деяких бобових [28].

Відмінність метаболізму цитокінінів у злаків та інших рослин
стосується не лише ізомерів зеатину і його похідних, оскільки вона
зумовлена генетично. Так, нещодавно було встановлено дуже значну
структурну відмінність між генами, що кодують глюкозилтрансфера-
зи, у рису й арабідопсису, хоча функціонально вони діяли подібно
[29]. Порівнянням субклітинної локалізації і компартменталізації ци-
токінінів в арабідопсису та ячменю виявлено істотні відмінності в
якісному складі й розподілі гормонів у цих двох видів рослин [13].

Формування насіння. Репродуктивна стадія розвитку злаків при-
вертає найбільшу увагу дослідників, оскільки вона визначає уро-
жайність культур та якість отриманого зерна. Щоб з’ясувати роль ци-
токінінів у процесі формування насіння, було досліджено динаміку
ендогенних та вплив екзогенних гормонів, ідентифіковано і вивчено
експресію генів, що кодують білки біосинтезу, метаболізм і сиг-
налінг, а також вивчено розвиток трансгенних рослин з надекс-
пресією або зниженою активністю цих генів.

Швидко і різко зростав вміст цитокінінів на ранніх стадіях роз-
витку насіння пшениці [30]. У кукурудзи [31] і рису [32] це збігалося
з фазою найшвидшого поділу клітин ендосперму. Значно підвищу-
вався рівень цис-зеатину в насінні ячменю на початку розвитку, що
свідчить про функціональну роль цього цитокініну в регуляції
ембріогенезу [33]. Ступінь наповнення зерна рису корелював із
вмістом зеатину і зеатинрибозиду на ранніх і середніх стадіях його
формування, а також у коренях материнської рослини, тоді як для
ауксинів та гіберелінів подібних закономірностей не встановлено
[34]. Максимальний вміст зеатину і зеатинрибозиду в насінні рису
зафіксовано між 9- і 12-ю добами після запилення квіток за умов
нормального азотного живлення та між 9- і 15-ю добами за підви-
щенного рівня азоту, що збігалося з найінтенсивнішим поділом
клітин ендосперму. Подальше зниження вмісту цитокінінів при-
швидшувалось за умов водного дефіциту [35]. У разі нанесення роз-
чину кінетину на рослини рису на 2—6-ту добу після запилення чис-
ло клітин у насінні збільшувалось [36]. У період закладання насіння
(3—15 діб після цвітіння) за теплового стресу, який спричинював
зменшення кількості зернівок і швидкості наповнення зерна, вміст зе-
атинрибозиду в рослинах пшениці знижувався на фоні зростання
вмісту гіберелової (ГА3), індоліл-3-оцтової (ІОК) та абсцизової (АБК)
кислот. Обприскування розчином БАП пришвидшувало наповнення
зернівок, стимулювало поділ клітин ендосперму та збільшувало масу
зерна за умов теплового стресу. При цьому рівень зеатинрибозиду та
ІОК зростав, а ГА3 й АБК — знижувався [37]. 

Загалом, позитивний ефект екзогенних цитокінінів на уро-
жайність встановлено для найважливіших сільськогосподарських
злаків, зокрема для пшениці [38], кукурудзи [39], рису [40], ячменю
[41]. Механізм такої дії пов’язаний зі здатністю цих гормонів не
тільки стимулювати поділ клітин, а й підвищувати атрагувальну
здатність насіння і подовжувати термін активного фотосинтезу рос-
лин [42]. Так, цитокініни підтримують рівень хлорофілу у фотосин-
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тезувальному апараті ячменю [43], пшениці [44], кукурудзи [45]. Сорт
пшениці з подовженим терміном зеленіння (staygreen phenotype), що
характеризувався підвищеною врожайністю, відрізнявся вищою кон-
центрацією зеатинрибозиду в прапорцевому листку порівняно зі зви-
чайним сортом (non-staygreen phenotype), а обробка листків БАП
збільшувала масу сухої речовини у зернівках [46]. У пшениці висока
температура спричинювала зниження рівня ендогенних цитокінінів,
що призводило до зменшення маси і числа зернівок, тоді як застосу-
вання екзогенних цитокінінів чи ауксинів нівелювало цей ефект [30].
Екзогенні цитокініни подовжували період активного фотосинтезу на
стадії наповнення зерна і сприяли надходженню асимілятів до
зернівок пшениці [47]. Рослини ячменю з надекспресією CKX у ко-
ренях формували насіння, яке акумулювало на 30 % більше цинку,
ніж рослини дикого типу [48]. Однак, цитокініни й синтетичні пре-
парати із цитокініновою активністю не знаходять широкого застосу-
вання в аграрному виробництві через відносну дорожнечу і
складність роботи з ними. Тому особливої актуальності набуло впро-
вадження маніпуляцій із генами синтезу й метаболізму цитокінінів
для керування рівнями цитокінінів і підвищення у такий спосіб уро-
жайності культурних злаків. Найґрунтовніші роботи останнього часу,
спрямовані на встановлення молекулярних механізмів, що визнача-
ють розміри і кількість зерна, показали першорядну роль цих генів у
рису [49, 50], кукурудзи [51] і пшениці [26]. Крім того, активність ци-
токінінів у репродуктивний період визначається компонентами
їхнього сигналінгу й епігенетичного контролю [52]. Значне зростан-
ня експресії генів усіх родин, відповідальних за гомеостаз ци-
токінінів, уже на другий день після запилення квіток пшениці,
свідчить про активний синтез і метаболізм цих гормонів з найперших
годин закладання насіння [26]. Найінтенсивніший поділ клітин
насіння пшениці, який збігається з піком рівня ендогенних ци-
токінінів, супроводжується найвищим рівнем експресії генів біосин-
тезу гормону TaIPT2, TaIPT5 і TaIPT8 у колосі, плодолистках і за-
родкових органах насіння. Водночас зафіксовано найвищий рівень
експресії генів деградації TaCKX1, що пов’язано зі значною інтен-
сивністю метаболізму цитокінінів у цей період [26]. Рівень експресії
TaCKX2.4 негативно корелював із кількістю зернівок у колосі пше-
ниці й демонстрував залежність урожайності від вмісту цитокінінів
[53]. Найбільшу активність СКХ й найвищу експресію ізоформ СКХ
виявлено в базальних частинах суцвіття рослин рису з найменш на-
повненими зернівками порівняно з апікальними частинами з добре
наповненими зернівками. Обробка коренів рослин екзогенним БАП
поліпшувала наповнення зерна і приводила до істотного зниження
рівня експресії ізоформ СКХ як у базальних, так і в апікальних час-
тинах зерна, а також до зростання експресії IPT9 [54]. У модифіко-
ваних рослин пшениці, які продукують більші за розміром і масою
зернівки, ген TaGW2-6A, пов’язаний із накопиченням біомаси й
формуванням клітин ендосперму, регулює експресію генів,
відповідальних за синтез і деградацію цитокінінів через убіквітин-
протеасомну систему [55]. Транскриптомним аналізом трансгенних
рослин твердої пшениці з виключеними генами GW2, що характери-
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зувалися підвищеною акумуляцією крохмалю і більшими розмірами
зернівок, встановлено, що вони відрізняються збільшеним вмістом
транскриптів генів родини CKX [56]. Високий рівень експресії гена
TaGLU1-1, що кодує ферменти розщеплення кон’югатів, виявлено
під час ініціації репродуктивних органів і початку розвитку насіння
пшениці [26] та кукурудзи [27], що вказує на важливу роль зв’язаних
форм цитокінінів на цих етапах розвитку рослин.

Слід зазначити, що процеси ембріогенезу й остаточні анатомічні
будови зародків однодольних і дводольних рослин істотно відрізня-
ються, що, вірогідно, зумовлено і певною специфікою регуляторних
механізмів розвитку. Це вдалося продемонструвати за допомогою ге-
нетичних конструкцій із вбудованими маркерами гормональних сиг-
налів [57]. Так, якщо в арабідопсису гормональні сигнали фіксують-
ся вже з перших клітинних поділів зиготи, то в насінні кукурудзи, що
розвивається, активність фітогормонів вивляється значно пізніше.
При цьому активність цитокінінів зафіксовано на ранніх стадіях роз-
витку лише ендосперму, але не зародка. Встановлено, що локалізація
й динаміка гормональних сигналів цитокінінів і ауксинів у тканинах
насіння у кількісному відношенні носила протилежний характер:
максимуми цитокінінової активності збігалися з мінімумами аукси-
нової і навпаки. Це свідчить про антагоністичні відносини цих фіто-
гормонів, що є спільною рисою одно- і дводольних рослин [57].

Модифікація метаболізму цитокінінів за допомогою генетичної
інженерії має величезний потенціал для застосування в агровироб-
ництві, оскільки дає змогу ремоделювати архітектоніку рослин,
підвищити їх стійкість до стресів і збільшити урожайність сільського-
сподарських культур [58]. Одним із можливих шляхів такої мо-
дифікації є регуляція генів родини IPT, експресія яких зумовлена ви-
сокоспецифічним промотором SAG (senescence associated-gene).
Трансгенні рослини, трансформовані за допомогою SAG12-IPT, де-
монстрували затримку старіння внаслідок надекспресії IPT, проте
урожайність таких рослин у різних культур варіювала [59]. Зокрема,
у SAG12-IPT пшениці, незважаючи на підвищення рівня цитокінінів
і збільшення надходження нітратів, урожайність не змінювалася [60].
У SAG12-IPT рису затримання старіння приводило до появи більшої
кількості насіння і колосків, але загальна урожайність не змінювала-
ся через низький ступінь наповнення зерна [61]. Отже, подовження
терміну вегетації хоча й позначається позитивно на продуктивності
біомаси, проте може чинити негативний вплив на врожай зерна че-
рез скорочення репродуктивної фази і зміщення початку перероз-
поділу донорно-акцепторних відносин між материнською рослиною
і насінням. Маніпулювати вмістом цитокінінів можна також за допо-
могою генів родини СКХ, відповідальних за незворотну деградацію
молекули гормону. Встановлено ключову роль OsCKX2 у формуванні
і розвитку квіткової меристеми рису, а «виключення» цього гена при-
водило до істотного збільшення кількості зерна [49]. У рослин ячме-
ню зниження активності гена HvCKX1 також сприяло підвищенню
врожайності [62]. Наведені приклади підтверджують ключову роль
цитокінінів у процесах розвитку злаків і можливість змінювати їх
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продуктивність за допомогою маніпуляцій з окремими генами, що
контролюють гомеостаз цих гормонів. 

Спокій і проростання насіння. Однією з найважливіших проблем
у селекції злакових культур є отримання сортів, зерно яких, з одно-
го боку, матиме високу енергію проростання, а з іншого — буде
стійким до дозбирального проростання. Молекулярні механізми, які
контролюють глибину спокою і вихід із цього стану, включають ком-
поненти гормональної системи [63]. Хоча на сьогодні зрозуміло, що
фітогормони працюють комплексно, у тісній взаємодії, регуляцію
спокою і проростання насіння пов’язують переважно з балансом
гіберелінів та АБК [64]. Разом з цим із досліджень, виконаних на дво-
дольних рослинах, широко відомо, що цитокініни є антагоністами
АБК у багатьох фізіологічних процесах [65]. При проростанні
насіння арабідопсису антагоністичні відносини цих двох гормонів
проявляються на рівні елементів сигналінгу й опосередковані
взаємодією транскрипційних регуляторів [66]. На жаль, вивчення
ролі цитокінінів у процесах спокою і проростання злакових рослин
почало привертати увагу дослідників лише в останні роки, а отримані
результати фрагментарні й не дають повної інформації. Нещодавніми
дослідженнями ембріогенезу двох генотипів пшениці, що формують
насіння з різною глибиною спокою, встановлено, що рівень ізопен-
теніладеніну як у зародку, так і в ендоспермі знижувався в міру
дозрівання насіння обох типів, тоді як вміст транс-зеатину, який був
локалізований лише у зародку, знижувався в насінні зі значним сту-
пенем спокою, а в насінні з неглибоким спокоєм він залишався на
одному рівні. При цьому експресія гена TaIPT2-2, відповідального за
біосинтез цитокінінів, зростала в міру дозрівання, а експресія генів
TaCKX4-3 і TaCKX7-2, що контролюють катаболізм цих гормонів,
спадала. Разом із цим у зародках насіння з неглибоким спокоєм
рівень експресії генів TacZOG1-2 і TaGLU4, що визначають
відповідно кон’югацію та реактивацію цитокінінів, був удвічі вищим
[67]. Це вказує на те, що в регуляції глибини спокою насіння пше-
ниці первинну роль відіграє метаболізм зв’язаних форм, а не біосин-
тез чи катаболізм. Виявлено також значну роль генів, відповідальних
за систему сигналінгу цитокінінів в індукції спокою насіння пше-
ниці. Цікаво, що насіння з глибоким спокоєм демонструвало зниже-
ну експресію позитивного регулятора відповіді на цитокініни
TaARR12 у зародку та підвищену активність негативного регулятора
відповіді TaARR9 в ендоспермі [67]. Така тканиноспецифічність екс-
пресії генів передачі цитокінінових сигналів, з одного боку, вочевидь
підвищує надійність регуляторної дії гормонів, а з іншого — може бу-
ти відображенням різних механізмів дії цитокінінів у різних тканинах
одного органа.

Вивчення ролі цитокінінів під час проростання насіння злакових
рослин привертало увагу небагатьох дослідників. У сухому насінні
вівса було виявлено дигідрозеатин, у кукурудзи — цис-зеатин. У пер-
шому випадку рівень цитокінінів після набубнявіння не змінювався,
у другому — вміст цис-форм зменшувався, що передувало прокльову-
ванню первинного корінця, отже не тільки якісний склад гормонів
був видоспецифічним, а й динаміка при проростанні насіння [68]. У
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разі обробки поліамінами сперміном і спермідином, які стимулюва-
ли проростання зернівок і ріст проростків пшениці за умов посухи,
істотно підвищувався ендогенний рівень зеатину, зеатинрибозиду,
ІОК і ГК3 [69].

Наведені дані переконують, що в процесах спокою і проростан-
ня насіння цитокініни є невід’ємним складником єдиної регулятор-
ної системи, цілісний механізм дії якої поки що залишається нез’ясо-
ваним.

Розвиток суцвіть і коренів. Кількість і розміри зернівок, а отже й
урожайність злакових культур визначається розвитком суцвіття. По-
чаток репродуктивного процесу, коли апікальні меристеми пагона
перетворюються на флоральні, є вирішальним моментом, від якого
залежить остаточна будова суцвіття. Ключовим регулятором цього
переходу є цитокініни, які діють у тісному взаємозв’язку з ауксина-
ми [70]. Найбільшу кількість доказів першочергової ролі цитокінінів
у формуванні суцвіть злаків було отримано в роботах із рисом. Так,
встановлено, що порушення гена LOG, який контролює біосинтез
цитокінінів, спричинювало зменшення числа меристематичних
клітин і формування волоті меншого розміру [71]. Виключення спе-
цифічного для меристем суцвіття гена OsCKX2 зумовлювало зростан-
ня вмісту цитокінінів, утворення волоті більшого розміру [72],
поліпшувало вегетативний ріст усієї рослини як за нормальних умов,
так і за дії засолення, підвищувало ефективність фотосинтезу [73], в
обох випадках урожай зростав. У разі виключення генів, що кодують
рецептори цитокінінів, розвиток суцвіть і продуктивність значно
погіршувались [74]. Аналіз експресії 67 генів, задіяних у біосинтезі,
катаболізмі й сигналінгу цитокінінів на ранніх стадіях формування
суцвіття рису, дав змогу виявити ключові для репродуктивного роз-
витку гени й істотну відмінність між їх експресією у вегетативних і
генеративних тканинах. Доказано існування генних підсистем, що
опосередковують дію цитокінінів і змінюються на різних стадіях роз-
витку суцвіття, визначають його будову [75]. Слід зазначити, що
зменшення експресії генів родини СКХ приводило до збільшення
числа суцвіть, квіток і насіння не тільки в рису, а й в інших злаків,
зокрема в Eleusine coracana [76], а рослини ячменю з надекспресією
цих генів не формували суцвіть зовсім [77].

Активність генів метаболізму цитокінінів у суцвіттях рису регу-
люють специфічні промотори. Наприклад, регулятор DST (drought
and salt tolerance) в апікальних метистемах пагона керує експресією
OsCKX2, у мутантів із редукованим DST формувалося більш розгалу-
жене суцвіття з більшою кількістю зерна. За надлишку DST рослини
були невисокими, з маленькими слаборозгалуженими волотями [78].
Аналогічний ефект пов’язаний зі зниженням експресії промотора
Short Panicle 3, який також регулює гомеостаз цитокінінів у суцвіттях
рису [79]. Подібну ситуацію спостерігали і в інших злаків. У кукуруд-
зи ген UNBRANCHED3 (UB3), що кодує промотор, який регулює
кількість рядків зернівок, негативно модулює розміри меристеми
суцвіття. Він зв’язується з промоторами генів біосинтезу (LONELY
GUY1) і сигналінгу (ARRs) цитокінінів і в такий спосіб регулює роз-
виток вегетативних і репродуктивних пагонів. Надекспресія цього ге-
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на різко пригнічує кущіння й утворення волоті як кукурудзи, так і
рису, при цьому значно зменшується вміст активних цитокінінів [80].
Слід зазначити, що в арабідопсису цитокініни також стимулюють ак-
тивність меристем суцвіть через дію на синтез білкових регуляторів,
зокрема активують експресію генів WUSCHEL чи пригнічують екс-
пресію інгібітора CLAVATA [81]. Загалом, порівняння відомостей сто-
совно гормональної регуляції формування суцвіть рису й арабідопси-
су свідчить, що хоча ці рослини мають різну будову репродуктивних
органів, механізми дії цитокінінів у цьому процесі подібні. Вірогідно,
що специфіка розвитку суцвіть одно- і дводольних рослин визна-
чається головним чином генетичним та епігенетичним шляхом.

Коренева система злаків набагато складніша, ніж у дводольних
рослин. Окрім первинного зародкового корінця при проростанні во-
ни утворюють додаткові корені, потім формується розвинена систе-
ма постембріональних коренів, що сприяє ліпшому доступу до вод-
них і поживних ресурсів і позначається на здатності переносити
посуху, а отже, і на врожайності [82]. Відомо, що цитокініни є голо-
вним негативним регулятором розвитку кореневої системи, що було
всебічно продемонстровано на прикладі арабідопсису [83]. Встанов-
лено, що в рису цитокініни також інгібують ініціацію бічних коренів,
але стимулюють їх подовження [84]. За допомогою флуоресцентного
репортера показано, що інгібування росту коренів ячменю і розмірів
кореневої меристеми за екзогенного нанесення БАП пов’язане з ак-
тивуванням сигналінгу цитокінінів у центрі спокою кореня подібно
до того, як це відбувається в арабідопсису [85]. У трансгенних рос-
лин ячменю з нокаутованим геном HvCKX1 цитокініни акумулювали-
ся, що призводило до розвитку редукованої кореневої системи, але
при цьому збільшувалася кількість пагонів і, відповідно, загальна
врожайність зерна. Проте маса 1000 зернівок зменшувалася, це
підтверджувало, що механізм регуляції урожайності цитокінінами ду-
же складний, у ньому очевидно задіяні транспортери мікроелементів,
ферменти клітинної стінки, регулятори поділу клітин і тощо [86].
Рослини ячменю з надекспресією генів СКХ у коренях мали збільше-
ну біомасу коренів, при цьому в їхніх листках значно підвищувався
вміст макро- і мікроелементів, знижувалась чутливість до довготри-
валої посухи [48], а насіння акумулювало на 30 % більше цинку, ніж
рослини дикого типу [87]. Подібний ефект спостерігали також в
арабідопсису і тютюну, що свідчить про існування спільного для од-
но- і дводольних рослин еволюційно стабільного механізму живлен-
ня [48].

Старіння. Цитокініни беруть участь не тільки в морфогенезі
суцвіть і коренів, регулюючи активність відповідних меристем, а й
відіграють істотну роль у функціонуванні дорослих рослин. Одним із
ключових моментів у життєвому циклі організму є старіння, а його
найвиразнішим видимим виявом — пожовтіння листків унаслідок де-
градації фотосинтетичних пігментів. Здатність екзогенних ци-
токінінів підтримувати високий вміст хлорофілів, запобігати
старінню і позитивно впливати на продуктивність злаків обговорено
вище. Незважаючи на значну кількість даних, які продемонстрували
ефективність цих фітогормонів як гальмівного чинника, що усуває
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вікові зміни в листках, механізми такої дії цитокінінів досі повністю
не з’ясовані. Встановлено корелятивні зв’язки між вмістом ци-
токінінів і розвитком процесу старіння рослин багатьох видів, у тому
числі злакових [88]. Показано, що підвищена тривалість зеленіння
листків у мутантів пшениці може бути результатом змін у метаболізмі
і сигналінгу цитокінінів [89, 90]. Хоча за екзогенного нанесення ан-
тивікові властивості цитокінінів виявляються не у всіх рослин, саме
у представника злаків (пшениці) ця відповідь є настільки чіткою, що
на її основі було розроблено біотестову методику з визначення
відповідної активності різних форм цитокінінів, яка базується на
кількісній залежності накопичення хлорофілу при інкубуванні
верхівкових сегментів листків 7-добових проростків на розчинах гор-
монів. Найефективнішими в цьому біотесті були транс-зеатин та
ароматичні цитокініни (БАП, кінетин, метатополін), а також їхні ри-
бозиди, тоді як цис-зеатин та ізопентеніладенін виявились малоефек-
тивними [91]. Це означає, що вплив екзогенних гормонів швидше за
все не пов’язаний з їхнім внутрішньоклітинним сигналінгом або во-
ни дуже швидко метаболізуються до форм, які є діючими у даної рос-
лини.

Затримання старіння за дії цитокінінів виявляється в забезпе-
ченні не лише певного вмісту фотосинтетичних пігментів, а й фото-
синтезу на різних рівнях. Цитокініни стимулюють диференціацію та
поділ хлоропластів, збільшують загальну їх кількість, активують утво-
рення гран і біосинтез ключових ферментів фотосинтезу, слугують
антагоністом АБК при закритті продихів, поліпшують газообмін
листків тощо [7]. Дія цитокінінів опосередкована низкою регулятор-
них білків, які контролюють біосинтез і сигналінг гормонів [92]. Хо-
ча більшість із наведених відомостей отримано в роботах із дводоль-
ними рослинами, окремі дослідження свідчать на користь того, що
функції цитокінінів у регуляції формування та діяльності фотосинте-
тичного апарату притаманні й злакам. Так, у трансгенних рослин ку-
курудзи з підвищеним вмістом цитокінінів істотно відтерміновува-
лось старіння [93]. Протекторну роль метатополіну встановлено під
час темнового старіння листків пшениці, що виявлялося у значному
гальмуванні руйнування хлоропластних структур, підтриманні рівня
хлорофілу, ефективності роботи фотосистеми II й рівня асиміляції
СО2 [94]. У мутантів кукурудзи з нокаутованим геном cisZOGT1 за-
тримувалось старіння прапорцевих листків, що вказує на значну роль
кон’югатів цитокінінів у регуляції цього процесу [95]. Обробка
листків рису БАП заважала руйнуванню хлорофілу під час старіння й
активувала гени, відповідальні за фотосинтетичні процеси [96]. Екзо-
генне застосування БАП під час темнового старіння запобігало при-
швидшенню порушення фотосистеми II в листках мутантів ячменю з
дефіцитом хлорофілу b [97].

Один із можливих шляхів антивікової дії цитокінінів пов’язаний
зі здатністю впливати на активність антиоксидантних ферментів і в
такий спосіб захищати мембрани клітини і фотосинтетичної системи
від окиснювального пошкодження. Наприклад, у листках пшениці
симптоми стимульованого темрявою старіння знімали інкубацією в
розчині БАП, при цьому збереження структури хлоропластів і
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підтримання початкового рівня хлорофілу супроводжувалися зрос-
танням активностей каталази й аскорбатпероксидази [44]. У бага-
торічного злаку Agrostis palustris обробка зеатинрибозидом стимулюва-
ла супероксиддисмутазу [98]. Пізно старіючий сорт кукурудзи
(stay-green) з високим вмістом хлорофілу в листках відрізнявся від ра-
но старіючого високим вмістом рибозидів транс-зеатину, дигідрозе-
атину й ізопентеніладеніну, а також значно вищими активностями
каталази й супероксиддисмутази [99]. У разі обприскування рослин
кукурудзи в польових умовах розчином БАП значно поліпшувався
стан фотосинтетичного апарату, підвищувалась активність антиокси-
дантних ферментів [100]. Подібні результати отримано й на рослинах
пшениці, в яких за дії БАП ще й зростав вміст транс-зеатину і зни-
жувався рівень малонового діальдегіду [101].

Не менш важливим шляхом затримання старіння цитокінінами
є здатність цих гормонів регулювати донорно-акцепторні відносини
в рослині. За екзогенної дії цитокініни сповільнюють відтік
асимілятів і активують синтетичні процеси. Обробка розчином БАП
старіючих листків пшениці не тільки збільшувала активність Рубіско,
розмір хлоропластів і вміст хлорофілу, а й активувала асиміляцію азо-
ту, синтез білка, цукрів і крохмалю, зменшувала експорт амінокислот
і вуглеводів до флоеми [102]. Тісну взаємодію метаболізму ци-
токінінів та азоту в регуляції старіння встановлено за допомогою дов-
гозеленіючих мутантів кукурудзи [95] і пшениці [103]. Цитокініни
контролювали ефективність поглинання й асиміляції азоту в пажит-
ниці (Lolium perenne L.) [104]. Мутанти пшениці з подовженим
терміном зеленіння і затриманим старінням демонстрували підвище-
ну фотосинтетичну активність прапорцевих листків на фоні збільше-
ного вмісту цитокінінів, при цьому зростала концентрація розчинних
цукрів (глюкози, фруктози, сахарози) як у листках, так і в зерні.
Підвищувалася також активність ферментів, відповідальних за мета-
болізм і транспорт цукрів, зокрема інвертази клітинної стінки. У разі
застосування ловастатину — інгібітора біосинтезу цитокінінів — при-
швидшувалось старіння й пригнічувалась активність цього ферменту,
а обробка БАП — відновлювала її [105].

Слід зазначити, що позитивний вплив екзогенних цитокінінів
на подовження терміну зеленіння листків злаків та азотне й міне-
ральне живлення не завжди мають за наслідок підвищення урожай-
ності [60, 106], інколи погіршується якість зерна [107]. Це можна
пояснити дисбалансом у розподілі асимілятів між прапорцевими
листками і насінням, що формується. З одного боку, подовження
тривалості фотосинтезу збільшує кількість продуктів асиміляції вуг-
лецю, з іншого — ці пластичні речовини затримуються у листках і
не надходять у необхідній кількості до зернівок. Отже, при застосу-
ванні препаратів цитокінінової природи для фоліарної обробки рос-
лин в агровиробництві необхідно враховувати цей факт. Крім того,
важливим моментом у регуляції старіння цитокінінами є їх анти-
стресовий вплив.

Адаптивні реакції та антистресова дія. Найбільше врожаю зла-
кових культур втрачається через вплив пошкоджувальних чинників
навколишнього середовища абіотичної й біотичної природи.
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Відповіді на зовнішні впливи регулюються балансом фітогормонів,
важливе місце в якому посідають цитокініни [5, 108]. Встановлено,
що за стресових умов у багатьох рослин знижується вміст активних
форм цитокінінів на фоні зростання рівня АБК [6, 109], найде-
тальніше вивчено реакцію арабідопсису [110]. Вважають, що рівень
стійкості злакових до екстремальних умов, особливо спеціально ви-
ведених сортів, відрізняється від дводольних, що пов’язано з їх мор-
фологічними і генетичними властивостями [111, 112]. Наприклад, як
уже згадувалось, злакові внаслідок специфічної будови кореневої си-
стеми менш уразливі до посухи [82]. Вони реагують на дефіцит воло-
ги змінами в гормональному балансі, в тому числі зниженням вмісту
цитокінінів. Так, за нестачі вологи в проростках рису спадання рівня
усіх форм цитокінінів, у тому числі кон’югованих, супроводжувалося
зменшенням концентрації ІОК та гіберелінів і збільшенням — АБК
та жасмонової кислоти [113]. Подібний перерозподіл фітогормонів
відбувався і в листках кукурудзи за осмотичного стресу [114]. Вису-
шування коренів рису спричинювало зниження вмісту зеатинових та
ізопентенільних форм цитокінінів у ксилемному соку на фоні зрос-
тання концентрації АБК [115]. Загартування рослин озимої пшениці
умовами помірної посухи на стадії кущіння, яке сприяло ліпшому пе-
ренесенню серйознішого водного дефіциту в період 7–14 діб після
запилення квіток, було пов’язане зі змінами у гормональному ба-
лансі. У загартованих рослин поліпшувалися такі показники як вод-
ний потенціал, вміст хлорофілу, швидкість фотосинтезу в прапорце-
вих листках, розміри і наповнення зернівок, при цьому зміни вмістів
зеатину, зеатинрибозиду, ІОК, гіберелінів та АБК були значно мен-
шими, ніж у контрольних рослин [116]. Вміст цитокінінів у рису за
умов посухи зменшувався внаслідок пригнічення біосинтезу de novo,
оскільки був пов’язаний зі зниженням активності генів CYP735A3 і
CYP735A4, що кодують цитокінінтрансгідроксилазу — фермент, який
перетворює первинний продукт біосинтезу цитокінінів нуклеотиду
ізопентеніладеніну на активний зеатин [117]. Слід підкреслити, що
експресія цих генів за дії подібного стресу в арабідопсису не зміню-
валася, отже, механізми адаптації до посухи в цих рослин дещо
відрізняються [117]. Змінивши експресію генів IPT за допомогою
специфічного промотора старіння і дозрівання SARK, можна доби-
тись поліпшення посухостійкості рису [118] і мітлиці повзучої [119].
У SARK-модифікованих рослин кукурудзи за водного дефіциту
підтримувались нормальні рівні фотосинтезу і продихової
провідності [120], у рису — асиміляція вуглецю й азоту не змінюва-
лась [121]. У мітлиці повзучої з надекспресією IPT за умов посухи
розвивалася потужніша коренева система, і значно підвищувалась ак-
тивність антиоксидантних ферментів порівняно з рослинами дикого
типу [122]. Зазначимо, що дводольні рослини також поліпшують по-
сухостійкість унаслідок подібної генетичної модифікації [6].
Поліпшити адаптацію до посухи можна також зміною експресії генів
деградації цитокінінів. Так, рослини ячменю зі зниженим рівнем ци-
токінінів унаслідок надекспресії СКХ формували більш розвинену ко-
реневу систему порівняно з немодифікованими рослинами, ліпше
переносили посуху різної інтенсивності, підтримували вищий рівень
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обводненості і давали більший урожай [48, 123]. Трансгенні рослини
ячменю з надекспресією гена СКХ (стійкий до посухи фенотип) де-
монстрували ослаблену відповідь рецептора цитокінінів HvHK3 та
посилену регуляцію двох транскриптомних факторів, що відповіда-
ють за реакцію на стрес і чутливість до АБК. Хоча листки трансфор-
мованих рослин за оптимальних умов мали знижений рівень хло-
рофілу і зменшену регуляцію генів, що кодують білки фотосинтезу,
ніж у дикого типу, проте під час відновлення після посухи вони
швидше поверталися до початкового рівня фотосинтезу. Отже, част-
кова нечутливість до цитокінінів у ячменю, індукована надекс-
пресією СКХ, сприяє стійкості до стресу від посухи [124].

Слід підкреслити, що механізм підвищення посухостійкості
злаків за рахунок активності генів біосинтезу і деградації цитокінінів
пов’язаний не тільки зі збільшенням розмірів кореневої системи, а й
із впливом цих гормонів на гени біосинтезу і сигналінгу АБК. У
трансгенних рослин із підвищеним вмістом цитокінінів знижувалась
індукція генів метаболізму АБК [48]. Перехрещування шляхів сиг-
налінгу АБК і цитокінінів, які носять антагоністичний характер, по-
значається на габітусі й посухостійкості рослин загалом і на
провідності продихів та асиміляції СО2 зокрема [125].

Цитокініни беруть участь у регуляції відповіді злаків на екстре-
мальні коливання температурного режиму. У зернівках кукурудзи
помірний тепловий стрес спричинював зменшення вмісту зеатину і
зеатинрибозиду на 70 %, а за умов тривалого стресу рівні цитокінінів
були нижчими за чутливість методу, змінювалось співвідношення
між цитокінінами й АБК на користь останньої [126]. За високотем-
пературного стресу, який істотно зменшував кількість і якість репро-
дуктивних органів рослин рису, значно знижувався вміст активних
форм цитокінінів у суцвіттях і коренях та сповільнювався їх транс-
порт по ксилемі внаслідок зростання активності СКХ і гальмування
генів біосинтезу гормону, при цьому в стійкого сорту рису ці вияви
реакції на стрес були виражені значно слабкіше, ніж у нестійкого
[127]. Нанесення розчину БАП на стебла нівелювало ці негативні
наслідки теплового стресу [128]. У мітлиці повзучої обробка БАП ко-
реневої зони підвищувала рівень цитокінінів у пагоні й ослаблювала
ушкодження внаслідок дії високих температур у ґрунті й повітрі [98].
Фоліарна обробка мітлиці повзучої розчином зеатинрибозиду також
нівелювала негативний вплив теплового стресу перешкоджанням
зниженню рівня хлорофілу, ефективності фотосинтезу та вмісту роз-
чинних білків [129]. У трансформованих рослин мітлиці з активова-
ним геном IPT з підвищеною стійкістю до гіпертермії зростала кон-
центрація багатьох білків, задіяних в енергетичному обміні та захисті
від стресу [130].

Рівні цитокінінів знижуються і за впливу низьких температур.
Так, за умов холодового стресу пригнічувались біосинтез і сигналінг
цитокінінів у рису [117]. У пшениці зниження рівня цитокінінів су-
проводжувалося зменшенням концентрації гіберелінів та ауксинів,
жасмонової і саліцилової кислот, зростав лише вміст АБК [24]. Після
24 год дії холоду в міру аклімації рослин спостерігалася тенденція до
повернення балансу гормонів до вихідного стану, рівень цитокінінів
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поступово підвищувався, а АБК — знижувався [131]. Порівнянням
генотипів пшениці з різною морозостійкістю встановлено, що рівень
активних форм цитокінінів у листках і коренях після холодового шо-
ку знижувався лише в морозостійкого сорту, однак експресія гена
ARR6, що кодує негативний регулятор відповіді на цитокініни, на хо-
лоді зростала в листках і коренях обох сортів [132]. Після аклімації
рівень активних цитокінінів поступово підвищувався, а експресія
ARR6 — знижувалася, зростала експресія ARR18 — позитивного регу-
лятора відповіді. Несподіваним було зростання активності IPT8 за
умов холоду на фоні зменшення вмісту гормонів [132]. Вірогідно, що
рівень цитокінінів знижувався не тільки внаслідок гальмування син-
тезу de novo, а й у результаті метаболічних перетворень, наприклад
кон’югації. Така можливість була продемонстрована у рослин куку-
рудзи, які акумулювали О-глюкозилтрансферази та запасні форми
гормону за дії холоду [133].

Цитокініни задіяні в регуляції солестійкості злаків, про що
свідчить перш за все їх позитивний вплив за екзогенного застосуван-
ня на подолання негативного впливу солей [134]. Праймування
насіння солестійкого і нестійкого сортів пшениці у розчині кінетину
пришвидшувало проростання насіння нестійкого сорту і забезпечува-
ло швидкий ріст проростків стійкого, а в польових умовах —
поліпшувало ріст і підвищувало урожайність обох сортів за умов за-
солення [135]. Обробка БАП запобігала передчасному старінню
листків райграсу (Lolium perenne), спричиненому засоленням, пози-
тивно впливала на антиоксидантні ферменти і пригнічувала накопи-
чення іонів Na+ [136]. Обприскування листків пшениці розчином
кінетину сприяло підтриманню іонного гомеостазу і знижувало
ступінь пошкодження мембран за сольового стресу [137]. В окремих
роботах показано, що засолення на відміну від інших стресів викли-
кало зростання вмісту ендогенних цитокінінів у злаків. Так, сольовий
і осмотичний стреси індукували активність генів IPT та репресували
гени СКХ, унаслідок чого в проростках кукурудзи накопичувались
ендогенні цитокініни [27]. У листках ячменю дуже швидко і різко
зростав вміст зеатину вже через 2 год після засолення [138]. Іншу
тенденцію спостерігали в листках рису двох сортів із різною чут-
ливістю до засолення: загальний рівень цитокінінів у листках за умов
сольового стресу знижувався на фоні значного зростання вмісту
АБК. При цьому у стійкого до засолення сорту співвідношення
АБК/цитокініни зростало більшою мірою, ніж у нестійкого, що по-
значалося на розмірах продихових щілин. У стеблі при засоленні зро-
став рівень активних форм цитокінінів на фоні зниження вмісту ІОК.
Співвідношення цих двох гормонів у стійкого до засолення сорту ри-
су було більшим на користь цитокінінів, ніж у нестійкого, що
свідчить про його важливість для підтримання функціонування стеб-
лових меристем за умов стресу та у відновлювальний період [139].
Крім того, ці сорти відрізнялися за типом метаболізму цитокінінів. У
рослин чутливого до засолення сорту рису були вищими кількість та
активність генів біосинтезу і сигналінгу цитокінінів, тоді як у рослин
стійкого сорту спостерігали підвищену активність генів інактивації
цих гормонів [139]. Слід зазначити, що в більшості дводольних рос-
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лин гіперсалінізація спричинювала або зниження вмісту цитокінінів
[109], або диференційований вплив на різні форми цитокінінів за
різних концентрацій солей [140]. Генетично модифіковані злаки з
гіперсинтезом цитокінінів мали підвищену стійкість до впливу засо-
лення. Наприклад, рослини рису з виключеним специфічним для
суцвіть рису геном OsCKX2, які накопичували транс-зеатин, дигідро-
зеатин, ізопентеніладенін і кінетин у флоральній меристемі, вирізня-
лися підвищеними солестійкістю та урожайністю, їхні листки місти-
ли більше фотосинтетичних пігментів і води, вони менше
піддавались окиснювальному ушкодженню за умов сольового стресу
[73]. У регуляції солестійкості задіяні також елементи трансдукції ци-
токінінових сигналів, зокрема білки-фосфотрансмітери: у рису ви-
ключення генів, відповідальних за синтез цих білків, призводило до
формування карликових рослин, гіперчутливих до сольового стресу
[74]. Цитокініни в регуляції солестійкості діють у комплексі з інши-
ми фітогормонами. Так, поліпшення ростових параметрів і підви-
щення урожайності пшениці внаслідок праймування насіння у роз-
чині БАП супроводжувалися зростанням вмісту ІОК та зниженням
рівня АБК у проростках [135]. Обробка проростків пшениці метил-
жасмонатом, яка значно ослаблювала негативний ефект засолення і
пришвидшувала відновлення росту після його усунення, індукувала
накопичення цитокінінів, пригнічувала як експресію генів СКХ, так
і активність самого ферменту [141].

Цитокініни регулюють не тільки реакцію рослин на надлишок
солей, вони також медіюють сигнали щодо дефіциту макро- і мікро-
елементів у ґрунті, відіграють провідну роль у постачанні азоту та
інших поживних речовин. Ці функції цитокінінів досліджені голо-
вним чином у дводольних рослин, здебільшого арабідопсису [6, 142].
Стосовно злаків в окремих роботах повідомлялося про участь ци-
токінінів у регуляції фосфорного живлення [143] та захисних ефектів
кремнію за дефіциту калію [144] в рослинах рису. Для райграсу отри-
мано дані, які дають підставу припустити, що функції цитокінінів у
передачі сигналів щодо доступності азоту в ґрунті подібні до тих, що
встановлені для арабідопсису [145].

Біотичний стрес. Урожайність злаків значно погіршується
внаслідок ураження фітопатогенами і паразитами різної природи.
Інфіковані тканини рослини-хазяїна відрізняються підвищеним
вмістом активних форм цитокінінів. Так, за ураження кукурудзяного
качана сажковим грибом Ustilago maydis значно зростав рівень ци-
токінінів, особливо цис-зеатину, і знижувався рівень глюкозидних
кон’югатів в інфікованих тканинах [146]. Інокуляція листків кукуруд-
зи збудником антракнозу злакових Colletotrichum graminicola спричи-
нювала утворення так званих зелених острівців у місцях інфікування,
які відрізнялися від здорових тканин різким накопиченням цис-зеа-
тинрибозиду та його нуклеотиду, тоді як концентрація цис-зеатин-О-
глюкозиду знижувалася [147]. Зростання вмісту активних форм ци-
токінінів у «зелених острівцях» в ячменю за ураження Pyrenophora
teres і в кукурудзи за інфікування Dreschslera maydis супроводжувало-
ся акумуляцією метаболітів унаслідок атрагувальної дії гормонів
[148]. Грибна інфекція Magnaporthe oryzae спричинювала зростання
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вмісту ізопентенільних форм цитокінінів у листових пластинках про-
ростків рису [149]. Фітопатогени здатні не тільки модулювати проду-
кування цитокінінів рослиною-хазяїном, а й синтезують ці гормони
самі і використовують їх як чинник, що підвищує уразливість
інфекцією [150]. Так, паразитний гриб Claviceps purpurea, хазяїном
якого здебільшого є рис, продукує широкий спектр цитокінінів ра-
зом із домінантними у цієї рослини цис-формами. Мутантні штами
гриба, не здатні синтезувати цитокініни, виявляли редуковану віру-
лентність [151, 152]. Подібні результати отримано з ци-
токініндефіцитними штамами M. oryzae, що також не здатні інфіку-
вати рослини рису [153]. Патогенний гриб Fusarium
pseudograminearum, який спричинює фузаріози пшениці та ячменю,
синтезує специфічні гормони, які належать до нового класу ци-
токінінів, оскільки вони мають певні структурні особливості, а їх
біологічна активність у біотестах дещо відрізняється від БАП. Проте
вони активують сигналінг цитокінінів in planta і здатні репрограму-
вати розвиток рослини-хазяїна, що свідчить про їхню участь у регу-
ляції перебігу захворювання [154]. Крім того, дія цих специфічних
цитокінінів пов’язана з азотним живленням [155], отже, вони як і
відомі цитокініни слугують атрагувальним чинником для поживних
речовин у місцях інфекції.

Зростання вмісту цитокінінів, які патогени використовують для
власних потреб, зокрема для поліпшення надходження асимілятів,
рослини, у свою чергу, сприймають як сигнал для активування ан-
тимікробного захисту, який формується у тісній взаємодії з саліцило-
вою кислотою. Наприклад, обробка листків рису цитокінінами разом
із саліциловою кислотою індукувала активність гена OsPR1b, пов’яза-
ного з патогенезом M. oryzae, поодинці ці гормони не давали
подібного ефекту, що свідчить про їх синергічну дію в разі виникнен-
ня захисної реакції на патоген [149]. Показано, що синтез дитерпе-
ноїдних фітоалексинів під час відповіді рослин рису на інфікування
M. oryzae регулюється синергічною дією цитокінінів і саліцилової
кислоти [156]. Слід зауважити, що найліпше механізм взаємодії цих
двох гормонів при активуванні імунітету на сьогодні вивчено в
арабідопсису [6].

Загалом, незважаючи на значний обсяг інформації стосовно ре-
гуляторної ролі цитокінінів у формуванні адаптивних реакцій у
злаків, її поки що замало для того, щоб виокремити специфіку при-
стосувальних механізмів у цих рослин. Дослідженнями останніх років
доведено, що родина IPT представлена різною кількістю генів в
арабідопсису (дев’ять) і рису (десять), які кодують дванадцять і де-
сять білків відповідно, при цьому відмінності у флуктуаціях транс-
криптів IPT генів, які спостерігаються за біотичного стресу, гормо-
нального дисбалансу, хімічної інтоксикації і дефіциту поживних
речовин, відрізняються [157]. Отже, отримання стресостійких рослин
передбачає поглиблене вивчення індивідуальних особливостей одно-
та дводольних, і не виключено, що й кожного окремого виду.

Підсумки. Інтерес біологічної спільноти до вивчення особливос-
тей функціонування фітогормонів цитокінінової природи у злакових
рослин, особливо у важливих сільськогосподарських культур (пше-
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ниці, рису, кукурудзи, ячменю), помітно зріс за останнє десятиліття.
Це пов’язано насамперед з тим, що накопичений науковий доробок
переконливо демонструє відмінності метаболізму й сигналінгу ци-
токінінів не тільки у рослин певного класу, а й в окремих видів і
сортів. Узагальненням наведених у літературних джерелах даних ви-
явлено існування значної кількості рис подібності у функціональних
проявах дії цитокінінів під час росту і розвитку одно- й дводольних
рослин, а також при формуванні адаптивних реакцій. Найважливіші
з них ілюструє рисунок. Разом з цим, істотна відмінність у мета-
болізмі цитокінінів і відкриття високоспецифічних білків-промо-
торів, задіяних у керуванні активністю відповідних генів, дають
підставу говорити про існування певної специфічності регуляторних
і сигнальних механізмів у злаків, розкриття яких особливо цікаве,
оскільки уможливлює керування їхньою врожайністю. Наведений в
огляді матеріал, свідчить про необхідність переходу досліджень від
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модельних об’єктів, що не є практично цінними, до поглибленого
вивчення перспективних для використання рослин.
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Cytokinins are one of the most important components of the phytohormonal complex. They
are involved in the regulation of all vital functions of the organism, including cell division,
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formation of meristems, responses to the negative effects of the environment, photosynthe-
sis and aging, absorption of macro- and microelements etc. The vast majority of the data
were obtained as a result of studies using dicotyledonous plants, which differ in morpholo-
gy and physiological characteristics from monocotyledonous plants. This makes the com-
parative analysis of regulatory systems in plants of these two classes relevant. The modern
literature data concerning the characteristics of the cytokinin metabolism in cereals were
analyzed, the specificity of the cytokinins role in controlling the processes of formation, dor-
mancy and seed germination, the development of inflorescences and roots, organism aging,
the formation of adaptive responses to abiotic and biotic stresses were considered, and the
anti-stress effect of the hormones were described. Relationship between the productivity of
cereal plants and the level of various forms of endogenous cytokinins or exogenous treatment
with them was emphasized. The effect of gene modifications on the productivity of rice,
wheat, barley, and maize is disscused as well as on their tolerance to different environment
factors. Particular attention is paid to the involvement of highly specific protein promoters
in the regulation of biosynthesis, metabolism, and cytokinin signaling genes. The informa-
tion presented on cereals is compared with data obtained on dicotyledonous plants. The con-
clusion is drawn on the need to alter researches from model objects that are not of practi-
cal interest to an in-depth study of plants having good prospects for use. 

Key words: cytokinins, cereals, growth, development, adaptation, productivity.

ЦИТОКИНИНЫ В ОНТОГЕНЕЗЕ И АДАПТАЦИИ ЗЛАКОВ

Н.П. Веденичева, И.В. Косаковская

Институт ботаники им. Н.Г. Холодного Национальной академии наук Украины,
Киев 

К важнейшим компонентам фитогормонального комплекса принадлежат цитокини-
ны, которые участвуют в регуляции всех жизненно важных функций организма,
включая деление клеток, формирование меристем, ответы на негативное влияние ок-
ружающей среды, фотосинтез, старение, поглощение макро- и микроэлементов и др.
Подавляющее большинство результатов получено в исследованиях, выполненных с
двудольными растениями, которые по морфологии и физиологическим особенностям
отличаются от однодольных, поэтому сравнительный анализ регуляторных систем у
растений этих двух классов актуальный. В представленном обзоре проанализированы
данные современной литературы об особенностях метаболизма цитокининов у зла-
ков, рассмотрена специфика роли цитокининов в управлении процессами формиро-
вания, покоя и прорастания семян, развития соцветий и корней, старения организ-
ма, формирования адаптивных реакций на абиотические и биотические стрессы,
описано антистрессовое действие гормонов. Сделан упор на связь между продуктив-
ностью злаковых растений и уровнем различных форм эндогенных цитокининов или
экзогенной обработки ими. Обсуждено влияние генных модификаций на урожай-
ность риса, пшеницы, ячменя, кукурузы, а также на их устойчивость к воздействию
различных факторов среды. Особое внимание уделено вопросам участия высокоспе-
цифичных белков-промоторов в регуляции генов биосинтеза, метаболизма и сигна-
линга цитокининов. Представленные относительно злаков сведения сравнены с дан-
ными, полученными на двудольных растениях. Подчеркнута необходимость перехода
исследований от модельных объектов, которые не представляют практического инте-
реса, к углубленному изучению перспективных для использования растений.

Ключевые слова: цитокинины, злаки, рост, развитие, адаптация, продуктивность.
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