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Ìåòîäîì âèñîêîåôåêòèâíî¿ ð³äèííî¿ õðîìàòîãðàô³¿ 
âèçíà÷åíî âì³ñò ³íäîë³ë-3-îöòîâî¿ (²ÎÊ), ã³áåðåëîâî¿ 
(ÃÊ3), àáñöèçîâî¿ (ÀÁÊ) êèñëîò ³ öèòîê³í³í³â – çåàòèíó 
(Ç), çåàòèíãëþêîçèäó (ÇÃ), çåàòèíðèáîçèäó (ÇÐ), ³çî-
ïåíòåí³ëàäåí³íó (³Ï) òà ³çîïåíòåí³ëàäåíîçèíó (³ÏÀ) â 
ãàìåòîô³òàõ ïàïîðîò³ Polystichum aculeatum íà ð³çíèõ 
åòàïàõ ìîðôîãåíåçó â êóëüòóð³ in vitro. Íà åòàï³ ðîçâè-
òêó ëîïàòêîïîä³áíîãî ïðîòàë³ÿ ãàìåòîô³òè ì³ñòèëè 
çíà÷í³ ê³ëüêîñò³ ÃÊ3 òà ²ÎÊ, òîä³ ÿê âì³ñò ÀÁÊ òà 
öèòîê³í³í³â áóâ íèçüêèì. Ñåðåä öèòîê³í³í³â äîì³íóâàëà 
íåàêòèâíà ôîðìà – ÇÃ òà àêòèâíèé ³Ï. Íà åòàï³ 
óòâîðåííÿ ñåðöåïîä³áíîãî òàëîìó ð³âåíü ÃÊ3 çá³ëüøèâñÿ 
â 1,6, ²ÎÊ – ó 2,4, ÀÁÊ – â 1,7 ðàçè. Âì³ñò íåàê-
òèâíîãî ³ÏÀ çá³ëüøèâñÿ âäâ³÷³, çíà÷íî çðîñëà ê³ëüê³ñòü 
àêòèâíèõ ÇÐ òà ³Ï. Íà åòàï³ ðîçâèòêó ñïîðîô³òà íà 
ïîâåðõí³ òàëîìó â³äáóëîñÿ çìåíøåííÿ ð³âí³â ²ÎÊ, ÀÁÊ 
òà ÃÊ3. Çàô³êñîâàíî íàêîïè÷åííÿ íåàêòèâíîãî ÇÃ ³ 
çìåíøåííÿ âì³ñòó àêòèâíèõ çåàòèíó ³ çåàòèíðèáîçèäó.
Íà âñ³õ åòàïàõ ìîðôîãåíåçó ãàìåòîô³ò³â ïåðåâàæàëà 
ÃÊ3, íàéá³ëüøèé âì³ñò ÿêî¿ âèÿâëåíî ó ïåð³îä ðîçâè-
òêó àðõåãîí³¿â òà àíòåðèä³¿â. Õàðàêòåð àêóìóëÿö³¿ 
ã³áåðåëîâî¿ êèñëîòè ³ çåàòèíðèáîçèäó çàñâ³ä÷èëè êëþ-
÷îâó ðîëü öèõ ãîðìîí³â ó ðåãóëÿö³¿ ðîñòîâèõ ïðîöåñ³â 
òà ðîçâèòêîâ³ ðåïðîäóêòèâíèõ ñòðóêòóð ãàìåòîô³òà 
P. aculeatum.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: Polystichum aculeatum, ô³òîãîðìîíè, 
ãàìåòîô³ò, ìîðôîãåíåç, êóëüòóðà in vitro.

Âñòóï. Õàðàêòåðíîþ îçíàêîþ ïàïîðîòåé º ÷åð-
ãóâàííÿ ïîêîë³íü, ÿêå çàáåçïå÷óº íåçàëåæíèé 
ðîçâèòîê íåñòàòåâîãî ñïîðîô³òà ³ ñòàòåâîãî 
ãàìåòîô³òà. Çð³ë³ ãàìåòîô³òè – öå äð³áí³ (1–
2 ìì) áàãàòîêë³òèíí³ àâòîòðîôè. ¯õ ìîæíà âè-
ðîùóâàòè â êóëüòóð³ in vitro äî ïîâíî¿ çð³ëîñò³, 
ñïîñòåð³ãàòè çà ¿õí³ì ðîçâèòêîì òà ìàí³ïóëþ-
âàòè, íå çàâäàþ÷è ðóéíàö³¿ [1, 2]. Ëàáîðàòîðí³ 
äîñë³äæåííÿ äîçâîëÿþòü ïðîàíàë³çóâàòè ð³ñò 
òà ìîðôîãåíåç òàëîìó ãàìåòîô³òà, äèôåðåíö³-

àö³þ ñòàòåâèõ êë³òèí òà ôîðìóâàííÿ àðõåãîí³¿â 
é àíòåðèä³¿â, óòâîðåííÿ ñïîðîô³òíî¿ çèãîòè òà 
çàðîäêà [3]. 

Ïðîöåñè ðîñòó ³ ðîçâèòêó ãàìåòîô³òà ³ ñïî-
ðîô³òà ó ïàïîðîòåé, ÿê ³ ó ïðåäñòàâíèê³â ³íøèõ 
òàêñîí³â, êîíòðîëþþòüñÿ áàãàòîêîìïîíåíòíîþ 
ãîðìîíàëüíîþ ñèñòåìîþ [4]. Àóêñèíè çàä³ÿí³ 
ó ðåãóëÿö³¿ êë³òèííîãî ïîä³ëó, ðîçòÿãóâàíí³ òà 
äèôåðåíö³àö³¿ êë³òèí, ôîòî- òà ãðàâ³òðîï³çìó, 
àï³êàëüíîãî äîì³íóâàííÿ, åìáð³î-, îðãàíî- òà 
ìîðôîãåíåçó, ðîçâèòêó êîðåíåâî¿ ñèñòåìè, à 
òàêîæ ôîðìóâàíí³ êâ³òîê, íàñ³ííÿ òà éîãî ïðî-
ðîñòàííÿ, ïëîä³â, ñòàð³ííÿ [5–9]. Ã³áåðåë³íè 
(ÃÊ) ñòèìóëþþòü ë³í³éíèé ð³ñò ñòåáëà, ïàãîí³â 
³ êîðåí³â, çá³ëüøåííÿ ïîâåðõí³ ëèñòêà ³ ÷èñ-
ëà ì³æâóçë³â, ³íäóêóþòü öâ³ò³ííÿ, äåòåðì³íó-
þòü ñòàòü, êîíòðîëþþòü ïðîöåñè ïðîðîñòàííÿ 
íàñ³ííÿ [10]. Öèòîê³í³íè (ÖÊ) êîíòðîëþþòü 
ïîä³ë êë³òèí, ñòèìóëþþòü óòâîðåííÿ òà àêòèâ-
í³ñòü ìåðèñòåì ïàãîí³â, ôîðìóþòü àòðàãóþ÷ó 
çäàòí³ñòü òêàíèí, çàòðèìóþòü ïðîöåñ ñòàð³ííÿ 
ëèñòê³â, ³íã³áóþòü ð³ñò òà ãàëóæåííÿ êîðåíÿ, 
áåðóòü ó÷àñòü ó ðåãóëÿö³¿ ïðîöåñó ïðîðîñòàí-
íÿ íàñ³ííÿ, ôîðìóâàíí³ â³äïîâ³ä³ íà ñòðåñîâ³ 
âïëèâè òîùî [11]. Àáñöèçîâà êèñëîòà â³äîìà 
ÿê òðèãåð çàõèñíèõ ìåõàí³çì³â ó â³äïîâ³äü íà 
ñòðåñîâ³ ñèãíàëè [12], â³ä³ãðàº âàæëèâó ðîëü ó 
áàãàòüîõ êë³òèííèõ ïðîöåñàõ, âêëþ÷àþ÷è ðîç-
âèòîê íàñ³ííÿ, ñïîê³é, ïðîðîñòàííÿ, âåãåòàòèâ-
íèé ð³ñò [13], à òàêîæ âïëèâàº íà àðõ³òåêòóðó 
êîðåíåâî¿ ñèñòåìè [14]. Ðåãóëÿö³ÿ ô³ç³îëîã³÷-
íèõ ïðîöåñ³â ó ðîñëèí çàáåçïå÷óºòüñÿ çàâäÿêè 
ñèíåðã³÷í³é àáî àíòàãîí³ñòè÷í³é âçàºìîä³¿ ì³æ 
ô³òîãîðìîíàìè ð³çíèõ êëàñ³â. Òàê, ñèíåðã³÷íó 
âçàºìîä³þ ì³æ àóêñèíàìè òà ÖÊ ñïîñòåð³ãàëè 
ï³ä ÷àñ ì³êðîðîçìíîæåííÿ òà ðîñòó âåðõ³âêè 
ñòåáëà Artemisia amygdalina Decne [15] òà âïðî-
äîâæ êàëþñîóòâîðåííÿ é äèôåðåíö³àö³¿ êë³òèí 
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².Â. Êîñàê³âñüêà, Â.À. Âàñþê, Ë.Â. Âîéòåíêî òà ³í.

A. absinthium [16]. ÃÊ ôóíêö³îíóþòü îäíîñïðÿ-
ìîâàíî ç àóêñèíàìè ³ âèñòóïàþòü ó ÿêîñò³ àí-
òàãîí³ñò³â ÖÊ ³ ÀÁÊ [10].

Ïåðøå ïîâ³äîìëåííÿ ïðî äîñë³äæåííÿ ô³-
òîãîðìîí³â ãàìåòîô³òà ïàïîðîò³ Pteris longifolia 
L. ç’ÿâèëîñü ó 1938 ð. Ïîâ³äîìëÿëîñü, ùî â 
ìîëîäèõ ñïîðîô³òàõ àêóìóëþþòüñÿ àóêñèíè, 
ÿê³ ñïðèÿþòü ïîäàëüøîìó ðîçâèòêó òà êîíòð-
îëþþòü ðîçðîñòàííÿ ïðîòàë³ÿ, ïåðåøêîäæàþ÷è 
ïîÿâ³ àäâåíòèâíèõ âèðîñò³â íà éîãî ïîâåðõí³ 
[17]. Â ïîäàëüøîìó áóëî âñòàíîâëåíî, ùî ó 
ôîðìóâàíí³ ñòàòåâîãî ïîë³ìîðô³çìó ïàïîðîòå-
ïîä³áíèõ çàä³ÿí³ ã³áåðåë³íè òà ã³áåðåë³íîïîä³áí³ 
ðå÷îâèíè [18]. Ðîçâèòîê àíòåðèä³¿â íà òàëîì³ 
ïàïîðîòåé àêòèâóºòüñÿ ã³áåðåë³íîïîä³áíèì ãîð-
ìîíîì àíòåðèä³îãåíîì [19]. Âèÿâëåíî, ùî äëÿ 
êîæíîãî âèäó ïàïîðîòåé õàðàêòåðíà ñïåöè-
ô³÷íà õ³ì³÷íà ñòðóêòóðà àíòåðèä³îãåíó. Öåé 
ã³áåðåë³íîïîä³áíèé ãîðìîí ñèíòåçóºòüñÿ ³ âè-
ä³ëÿºòüñÿ â íàâêîëèøíº ñåðåäîâèùå íà ñòàä³¿ 
ðîçâèòêó ïðîòàë³ÿ [20], àêòèâóº ïðîðîñòàííÿ 
ñïîð ïàïîðîòåé [21] òà ³íäóêóº ðîçâèòîê àí-
òåðèä³¿â íà á³ëüø ï³çí³õ ñòàä³ÿõ ìîðôîãåíåçó 
ãàìåòîô³òà [20]. Ó âèä³â ðîä³â Lygodium Sw. ³ 
Anemia Sw. ÷îëîâ³÷èé ãàìåòîô³ò ôîðìóâàâñÿ çà 
óìîâ âèñîêîãî âì³ñòó àíòåðèä³îãåíó, à â ðàç³ 
éîãî â³äñóòíîñò³ óòâîðþâàâñÿ æ³íî÷èé. Íèçü-
êà êîíöåíòðàö³ÿ åíäîãåííîãî àíòåðèä³îãåíó 
çóìîâëþâàëà ðîçâèòîê äâîñòàòåâîãî çàðîñòêó, 
ÿêèé ì³ñòèâ àíòåðèä³¿ é àðõåãîí³¿ [22, 23]. Àíòå-
ðèä³îãåí â³ä³ãðàº âàæëèâó ðîëü â âèäîóòâîðåí-
í³ òà åâîëþö³¿ ïàïîðîòåé, îñê³ëüêè â³í ñïðèÿº 
ïåðåõðåñíîìó ì³æãàìåòîô³òíîìó çàïë³äíåííþ ³ 
ôîðìóâàííþ ãåíåòè÷íî¿ ãåòåðîçèãîòíîñò³ [19–
21, 24]. Ó ãàìåòîô³òàõ ïàïîðîò³ Asplenium ni-
dus L. âèÿâëåí³ ²ÎÊ, ÃÊ9 òà öèòîê³í³íè (òðàíñ-
çåàòèí, òðàíñ-çåàòèíðèáîçèä, äèã³äðîçåàòèí, äè-
ã³äðîçåàòèíðèáîçèä, ³çîïåíòåí³ëàäåí³í òà ³çî-
ïåíòåí³ëàäåíîçèí) [25]. Íà ðàíí³õ åòàïàõ ðîç-
âèòêó àïîãàìíîãî åìáð³îíàëüíîãî ïîêîë³ííÿ 
ïàïîðîò³ Dryopteris àffnis (Lowe) Fraser-Jenkins 
áóëè âèçíà÷åí³ åíäîãåíí³ ²ÎÊ òà ã³áåðåë³íè, 
ê³ëüê³ñòü ÿêèõ êîëèâàëàñÿ çàëåæíî â³ä â³êó ãà-
ìåòîô³òà [26]. Ó ãàìåòîô³òàõ Blechnum spicant 
L. ñåðåä åíäîãåííèõ ã³áåðåë³í³â ïåðåâàæàëè
ÃÊ4 ³ ÃÊ20 [27]. Âèÿâèëîñü, ùî ÖÊ ³íäóêóþòü 
ôåì³í³çàö³þ ó äåÿêèõ ñïîðîâèõ ðîñëèí, çîêðå-
ìà ó äâîäîìíèõ ìîõ³â [24]. Âì³ñò ÖÊ ó æ³íî÷èõ 
ãàìåòîô³òàõ B. spicant áóâ çíà÷íî âèùå, í³æ ó 

÷îëîâ³÷èõ, ïðè öüîìó ïåðåâàæàëè ³çîïåíòåí³-
ëàäåí³í òà ³çîïåíòåí³ëàäåíîçèí [28]. ÀÁÊ áóëà 
³äåíòèô³êîâàíà â ñïîðàõ ³ ïðîòîíåì³ ãàìåòî-
ô³òà Anemia phyllitidis (L.) Sw. [29, 30]. Ïîâ³äî-
ìëÿëîñü, ùî ÀÁÊ º àíòàãîí³ñòîì àíòåðèä³îãåíó 
[3, 31, 32]. Åêçîãåííà ÀÁÊ áëîêóâàëà ðîçâèòîê 
àíòåðèä³¿â ó ãàìåòîô³òàõ Ceratopteris richardii 
Brongn òà B. spicant [27, 32]. Âîäíî÷àñ, ÀÁÊ ñòè-
ìóëþâàëà ðîçâèòîê ðèçî¿ä³â ³ ñïðèÿëà ôîðìó-
âàííþ ÷àøîïîä³áíèõ æ³íî÷èõ ãàìåòîô³ò³â [33].

Ó íàøèõ ïîïåðåäí³õ ðîáîòàõ ïîâ³äîìëÿëîñÿ
ïðî âèâ÷åííÿ áàëàíñó åíäîãåííèõ ²ÎÊ òà ÀÁÊ 
â îðãàíàõ Polystichum aculeatum (L.) Roth íà ð³ç-
íèõ ôåíîëîã³÷íèõ ôàçàõ ðîçâèòêó ñïîðîô³òà. 
Áóëî âñòàíîâëåíî, ùî ìàêñèìóì â àêóìóëÿö³¿ 
åíäîãåííî¿ ²ÎÊ ³ç äîì³íóâàííÿì â³ëüíî¿ ôîð-
ìè çàô³êñîâàíèé ï³ä ÷àñ âåãåòàòèâíîãî ðîçâè-
òêó ñïîðîô³òà ó ôàçó ³íòåíñèâíîãî ðîñòó, òîä³ 
ÿê íàêîïè÷åííÿ ÀÁÊ â³äáóâàëîñÿ ïðè ïåðåõîä³ 
äî ðåïðîäóêòèâíî¿ ôàçè ï³ä ÷àñ ôîðìóâàííÿ
ñîðóñ³â [34]. Òàêîæ ìè ïðîàíàë³çóâàëè âïëèâ 
åêçîãåííèõ ÃÊ3 òà áåíçèëàì³íîïóðèíó (ÁÀÏ)
íà ìîðôîãåíåç ãàìåòîô³òà P. aculeatum â êóëü-
òóð³ in vitro. Çîêðåìà, áóëî âèîêðåìëåíî òà 
âñòàíîâëåíî ÷àñîâ³ ìåæ³ ÷îòèðüîõ åòàï³â ó ôîð-
ìóâàíí³ ñåðöåïîä³áíîãî òàëîìó ãàìåòîô³òà. 
Ïîêàçàíî, ùî ÁAÏ ñïîâ³ëüíþâàâ ðîçâèòîê ãà-
ìåòîô³òà íà ñòàä³¿ ïðîòîíåìè, à ï³ä âïëèâîì
ÃÊ3 â³äáóâàëîñü ôîðìóâàííÿ àíîìàëüíèõ òàëî-
ì³â [35]. 

Îòæå, àíàë³ç ë³òåðàòóðíèõ äæåðåë, ïðèñâÿ-
÷åíèõ âèâ÷åííþ ô³òîãîðìîíàëüíî¿ ðåãóëÿö³¿ 
ðîñòó ³ ðîçâèòêó ãàìåòîô³ò³â ïàïîðîòåé, âèÿâèâ, 
ùî íà ñüîãîäí³ âèçíà÷åíîþ º ó÷àñòü ã³áåðåë³-
í³â ó ôîðìóâàíí³ ñòàòò³, òîä³ ÿê ðîëü åíäîãåí-
íèõ àóêñèí³â, öèòîê³í³í³â òà ÀÁÊ ³ ïèòàííÿ 
âçàºìîä³¿ ô³òîãîðìîí³â ï³ä ÷àñ ðîñòó òà ðîçâèò-
êó ãàìåòîô³ò³â çàëèøàþòüñÿ â³äêðèòèìè. Òîìó 
ìåòîþ íàøî¿ ðîáîòè áóëî âèâ÷åííÿ áàëàíñó 
ô³òîãîðìîí³â íà ð³çíèõ åòàïàõ ìîðôîãåíåçó 
ãàìåòîô³òà ïàïîðîò³ Polystichum aculeatum, âè-
ðîùåíîãî â óìîâàõ in vitro.

Ìàòåð³àëè òà ìåòîäè. Îá’ºêòîì äîñë³äæåííÿ 
áóëè ãàìåòîô³òè ëåïòîñïîðàíã³àòíî¿ ïàïîðîò³ 
Polystichum aculeatum (L.) Roth. Öå òðàâ’ÿíèé 
ïîë³êàðï³ê, ãåì³êðèïòîô³ò ç çèìîçåëåíèì ôå-
íîðèòìîòèïîì. 

Ïðîðîñòàííÿ ñïîð òà âèðîùóâàííÿ ãàìåòî-
ô³ò³â ïðîâîäèëîñÿ çà ìåòîäèêîþ, îïèñàíîþ ðà-
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Åíäîãåíí³ ô³òîãîðìîíè ãàìåòîô³ò³â ïàïîðîò³ Polystichum aculeatum (L.) 

í³øå [35]. Âì³ñò åíäîãåííèõ ô³òîãîðìîí³â (ÔÃ) 
âèçíà÷àëè íà íàñòóïíèõ åòàïàõ ìîðôîãåíåçó ãà-
ìåòîô³òà: 1 – ðîçâèòîê ëîïàòêîïîä³áíîãî ïðî-
òàë³ÿ, 30 äîáà â³ä ïðîðîñòàííÿ ñïîð (ðèñ. 1, 1), 
2 – óòâîðåííÿ ñåðöåïîä³áíîãî òàëîìó, 60 äîáà 
â³ä ïðîðîñòàííÿ ñïîð (ðèñ. 1, 2), 3 – ðîçâèòîê 
ñïîðîô³òà íà ïîâåðõí³ òàëîìó ãàìåòîô³òà, 120 
äîáà â³ä ïðîðîñòàííÿ ñïîð (ðèñ. 1, 3). 

Íàâàæêè ìàòåð³àëó (2 ã) ðîçòèðàëè ó ð³ä-
êîìó àçîò³ òà ãîìîãåí³çóâàëè ó 48 ìë îõîëî-
äæåíîãî 80 % åòàíîëó, ÿêèé ì³ñòèâ 1–2 êðàïë³ 
àíòèîêñèäàíòó (0,02 % äèåòèëäèò³îêàðáàìàòó 
íàòð³þ) òà åêñòðàãóâàëè âïðîäîâæ 24 ãîä. Â³ä-
ô³ëüòðîâàí³ ñïèðòîâ³ åêñòðàêòè âèïàðþâàëè äî 
âîäíîãî çàëèøêó îá’ºìîì 4 ìë ó âàêóóìíîìó 
ðîòàö³éíîìó âèïàðîâóâà÷³ (òèï 350 ð, Ïîëü-
ùà) òåìïåðàòóðè íå âèùå +40 °Ñ, äî ÿêîãî 
äîäàâàëè 15 ìë îõîëîäæåíîãî ìåòàíîëó ç ìó-
ðàøèíîþ êèñëîòîþ (15 : 1) ³ öåíòðèôóãóâàëè 
âïðîäîâæ 30 õâ ïðè 15000 îá/õâ, òåìïåðàòóð³ 
+4 °Ñ íà öåíòðèôóç³ Ê-24 ô³ðìè Janetski (Í³-
ìå÷÷èíà). Îòðèìàí³ ñóïåðíàòàíòè âèïàðþ-
âàëè äî 5 ìë ³ ïåðåíîñèëè â ÷èñò³ ïðîá³ðêè. 
Ïîäàëüøå î÷èùåííÿ ÔÃ ïðîâîäèëè çà ìåòî-
äîì [36] íà äâîõ òâåðäîôàçíèõ êîëîíêàõ SPE 
C18 Sep-Pak Plus, Waters òà SPE Oasis MCX,
6 cc/150 ìã, Waters. Êîëîíêó Ñ18 âèêîðèñòî-
âóâàëè äëÿ âèäàëåííÿ ë³ïîô³ëüíèõ ðå÷îâèí, 
ïðîòå¿í³â òà ï³ãìåíò³â. Íà êîëîíö³ SPE Oasis 
MCX çä³éñíþâàëè ñîðáö³þ ²ÎÊ, ÀÁÊ, ÃÊ3 òà 
ÖÊ. Åëþö³þ ²ÎÊ, ÀÁÊ òà ÃÊ3 ïðîâîäèëè 100 %
ìåòàíîëîì, ÖÊ – çà äîïîìîãîþ ðîç÷èíó, êî-
òðèé ì³ñòèâ 60 ìë 100 % ìåòàíîëó ³ 2,5 ìë
26 % àì³àêó, äîâåäåíîãî äî 100 ìë á³äèñòèëÿ-
òîì. Îòðèìàí³ åëþåíòè âèïàðþâàëè äîñóõà íà 
âàêóóìíîìó ðîòàö³éíîìó âèïàðîâóâà÷³ çà òåì-

ïåðàòóðè, ùî íå ïåðåâèùóâàëà +40 °Ñ. Ñóõ³ çà-
ëèøêè ïåðåä àíàë³çîì â³äíîâëþâàëè äî îá’ºìó 
200 ìêë 45 % ìåòàíîëîì.

Àíàë³òè÷íå âèçíà÷åííÿ ÔÃ ïðîâîäèëè ìåòî-
äîì âèñîêîåôåêòèâíî¿ ð³äèííî¿ õðîìàòîãðàô³¿ 
íà ð³äèííîìó õðîìàòîãðàô³ Agilent 1200 LC ç ä³-
îäíî-ìàòðè÷íèì äåòåêòîðîì G 1315 Â (ÑØÀ). 
Äëÿ õðîìàòîãðàô³÷íîãî ðîçä³ëåííÿ ÔÃ âèêî-
ðèñòîâóâàëàñü êîëîíêà Agilent ZORBAX Eclipse 
Plus C18 ç ë³ïîô³ëüíî-ìîäèô³êîâàíèì ñîðáåí-
òîì, ðîçì³ð ÷àñòîê ÿêîãî ñòàíîâèâ 5 ìêì (îáåð-
íåíîôàçíà õðîìàòîãðàô³ÿ). Ï³ñëÿ õðîìàòîãðà-
ô³÷íîãî ðîçä³ëåííÿ êîìïîíåíò³â ïðîá îá’ºìîì 
20 ìêë ñèñòåìîþ ðîç÷èííèê³â (ìåòàíîë, óëü-
òðà÷èñòà âîäà, îöòîâà êèñëîòà ó îá’ºìíîìó 
ñï³ââ³äíîøåíí³ 45 : 54,9 : 0,1) ïðîâîäèëè äå-
òåêö³þ ²ÎÊ òà ÀÁÊ â ÓÔ-îáëàñò³ ïîãëèíàííÿ 
çà àíàë³òè÷íî¿ äîâæèíè õâèë³ 280 òà 254 íì. 
Ï³ñëÿ ðîçä³ëåííÿ ïðîá ñèñòåìîþ ðîç÷èííèê³â 
(àöåòîí³òðèë, óëüòðà÷èñòà âîäà, îöòîâà êèñëî-
òà – 30 : 69,9 : 0,1) äåòåêòóâàëè ÃÊ3 çà 210 íì. 
Ïðîáè ç ÖÊ ðîçä³ëÿëè ñèñòåìîþ ðîç÷èííèê³â 
(ìåòàíîë, âîäà, îöòîâà êèñëîòà – 35 : 64,5 : 
0,5), à äåòåêö³þ ïðîâîäèëè çà 269 íì. Øâèä-
ê³ñòü ðóõîìî¿ ôàçè ðîç÷èííèê³â ï³ä ÷àñ äåòåêö³¿ 
²ÎÊ òà ÀÁÊ ñòàíîâèëà 0,7 ìë/õâ, ÃÊ3 òà ÖÒÊ –
0,5 ìë/õâ. Â ÿêîñò³ ñòàíäàðò³â ïðè ïîáóäîâ³ êà-
ë³áðîâî÷íèõ òàáëèöü âèêîðèñòîâóâàëèñü íåì³-
÷åí³ ²ÎÊ, ÀÁÊ, ÃÊ3, òðàíñ-çåàòèíãëþêîçèä (ò-
ÇÃ), òðàíñ-çåàòèí (ò-Ç), òðàíñ-çåàòèíðèáîçèä 
(ò-ÇÐ), ³çîïåíòåí³ëàäåí³í (³Ï) òà ³çîïåíòåí³ëà-
äåíîçèí (³ÏÀ) âèðîáíèöòâà Sigma, ÑØÀ.

Äîñë³äè ïðîâîäèëè ó òðüîõ á³îëîã³÷íèõ òà 
òðüîõ àíàë³òè÷íèõ ïîâòîðàõ. Àíàë³ç ³ îáðàõóíîê 
âì³ñòó ô³òîãîðìîí³â çä³éñíþâàëè çà äîïîìîãîþ 
ïðîãðàìíîãî çàáåçïå÷åííÿ Agilent Chem Station 

Ðèñ. 1. Ìîðôîëîã³÷í³ ñòàíè ãàìåòîô³òà Polystichum aculeatum: 1 – ëîïàòêîïîä³áíèé ïðîòàë³é; 2 – ñåðöåïî-
ä³áíèé òàëîì; 3 – ñïîðîô³ò íà ïîâåðõí³ òàëîìó ãàìåòîô³òà. Ìàñøòàá: 1 – 100 ìêì, 2, 3 – 1 ìì
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(âåðñ³ÿ Â.03.01). Îòðèìàíí³ ê³ëüê³ñí³ çíà÷åííÿ 
îáðîáëÿëè ñòàòèñòè÷íî, âèêîðèñòîâóþ÷è ïðî-
ãðàìó Microsoft Excel 2010. Äîñòîâ³ðí³ñòü ð³ç-
íèö³ îö³íþâàëè çà êðèòåð³ºì Ñò’þäåíòà, âè-
êîðèñòîâóþ÷è 5 % ð³âåíü çíà÷óùîñò³ (Ð � 0,05; 
0,01 òà 0,001 ïðè n = 6).

Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü òà ¿õ îáãîâîðåííÿ. Íà 
30-òó äîáó â³ä ïðîðîñòàííÿ ñïîð ïðîòàë³é P. 
aculeatum ìàâ âèòÿãíóòó ôîðìó, éîãî àêòèâíèé 
ð³ñò çä³éñíþâàâñÿ çà ðàõóíîê ïîä³ëó êë³òèí. Íà 
ö³é ñòàä³¿ â³äáóâàëîñü ïåðåîð³ºíòóâàííÿ êë³-
òèííèõ ïîä³ë³â ïðè ïåðåõîä³ â³ä îäíîâèì³ðíîãî 
íèò÷àñòîãî ðîñòó äî äâîâèì³ðíîãî ïëîùèííîãî 
ðîñòó: àï³êàëüíà êë³òèíà ïðîòàë³àëüíî¿ íèòêè 
äèôåðåíö³þâàëàñü â ìåðèñòåìàòè÷íó êë³òèíó, 
ÿêà ïî÷èíàëà àêòèâíî ä³ëèòèñÿ ³ ôîðìóâàëà 
ìåðèñòåìó ïðîòàë³ÿ. Ç ìîìåíòó â³äîêðåìëåí-
íÿ ìåðèñòåìàòè÷íî¿ êë³òèíè ïîñòóïîâî éøëî
ôîðìóâàííÿ âè¿ìêè ³ áàãàòîêë³òèííî¿ ìåðèñ-
òåìè. Ïðîòàë³é íàáóâàâ õàðàêòåðíî¿ ëîïàòêî-
ïîä³áíî¿ ôîðìè, â³äáóâàëîñü éîãî ðîçðîñòàííÿ 
çà ðàõóíîê ïîä³ëó àï³êàëüíèõ êë³òèí, ³ ðîçòÿãó-
âàííÿ äî÷³ðí³õ êë³òèí. Ïî êðàþ ïðîòàë³ÿ ôîð-
ìóâàëèñÿ ïîîäèíîê³ îäíîêë³òèíí³ ñîñî÷êîïî-
ä³áí³ âîëîñêè – òðèõîìè, ùî äèôåðåíö³þâà-
ëèñü ç äî÷³ðí³õ òåðì³íàëüíèõ êë³òèí (ðèñ. 1, 
1). Íà öüîìó åòàï³ ìîðôîãåíåçó ó ãàìåòîô³òàõ 
âèÿâëåí³ çíà÷í³ ê³ëüêîñò³ ÃÊ3 òà ²ÎÊ, òîä³ ÿê 
âì³ñò ÀÁÊ áóâ íèçüêèì (ðèñ. 2, 3). Ñåðåä öè-

òîê³í³í³â äîì³íóâàëè àêòèâíèé ³Ï ³ íåàêòèâ-
íèé ÇÃ (òàáëèöÿ). Ïîêàçàíî, ùî ÇÃ íàëåæèòü 
äî çàïàñíèõ ôîðì ÖÊ ³ â ðàç³ íåîáõ³äíîñò³
ëåãêî ðîçùåïëþºòüñÿ �-ãëþêîçèäàçîþ, ïåðåòâî-
ðþþ÷èñü ó àêòèâíó ôîðìó [37]. Íà åòàï³ óòâî-
ðåííÿ ñåðöåïîä³áíîãî òàëîìó (60 äîáà) á³ëü-
ø³ñòü ãàìåòîô³ò³â ìàëè ñåðöåïîä³áíó ôîðìó,
ñèìåòðè÷í³ øèðîê³ îäíîøàðîâ³ «êðèëüöÿ», ïå-
ðåâàæàëè á³ñåêñóàëüí³ òàëîìè, çð³äêà çóñòð³÷à-
ëèñÿ àñèìåòðè÷í³ áåçñòàòåâ³ ³íäèâ³äè. Àðõåãî-
í³àëüíà ïîäóøêà ôîðìóâàëàñü â öåíòð³ ñåðöåïî-
ä³áíîãî òàëîìó ³ ñêëàäàëàñü ³ç êë³òèí â ê³ëüêà 
øàð³â. Òàêà ñêëàäí³ñòü â áóäîâ³ ïîäóøêè íåîá-
õ³äíà äëÿ ïîäàëüøîãî æèâëåííÿ çàðîäêà ñïî-
ðîô³òà.Â çîí³ àðõåãîí³àëüíî¿ ïîäóøêè, íà íèæ-
íüîìó áîö³ òàëîìó, ôîðìóâàëèñÿ ïåðø³ àðõå-
ãîí³¿. Àíòåðèä³¿ ðîçâèâàëèñÿ ðàí³øå çà æ³íî÷³ 
îðãàíè (ðèñ. 1, 2).

Íà åòàï³ ñåðöåïîä³áíîãî òàëîìó, ÿêèé â³ä-
çíà÷àâñÿ àêòèâíèì ðîñòîì òà óòâîðåííÿì ðå-
ïðîäóêòèâíèõ ñòðóêòóð, âì³ñò ãîðìîí³â çíà÷íî 
ï³äâèùèâñÿ. Ð³âåíü ÃÊ3 çá³ëüøèâñÿ â 1,6, ²ÎÊ –
ó 2,4, ÀÁÊ – â 1,7 ðàçè (ðèñ. 2, 3). Çàô³êñî-
âàíå íàìè çðîñòàííÿ âì³ñòó ²ÎÊ ó ãàìåòîô³ò³ 
ïàïîðîò³ áóëî ïîä³áíèì äî àêóìóëÿö³¿ ãîðìîíó 
ó ìåðèñòåìàõ ïàãîí³â ³ ìîëîäèõ òêàíèíàõ êâ³ò-
êîâèõ ðîñëèí [38, 39]. Ó ðîáîò³ Simm òà ³í. [39] 
â³äì³÷àºòüñÿ, ùî ó ðîñëèí ð³çíèõ òàêñîí³â øëÿ-
õè ñèíòåçó, òðàíñïîðòó ³ íàãðîìàäæåííÿ ãîðìî-
í³â ïîä³áí³, ïðîòå ìîæóòü ìàòè ñïåöèô³÷í³ äëÿ 
âèäó îñîáëèâîñò³. Çá³ëüøåííÿ âì³ñòó ÃÊ3 â³ä-
ïîâ³äàëî ôîðìóâàííþ òà ðîçâèòêó àíòåðèä³¿â òà 
àðõåãîí³¿â íà òàëîì³ ïàïîðîò³. Ó ðîáîòàõ ³íøèõ 
àâòîð³â ïîâ³äîìëÿëîñü, ùî åêçîãåíí³ ã³áåðåë³íè 
äåòåðì³íóâàëè ðîçâèòîê ÷îëîâ³÷îãî ãàìåòîô³òà 
ïàïîðîò³ Blechnum spicant [27, 40]. 

Ó ïàïîðîòåé Anemia phyllitidis [41] òà Cera-
topteris richardii [42] åêçîãåííà ÃÊ7 ñòèìóëþâà-
ëà ôîðìóâàííÿ òà ðîçâèòîê àíòåðèä³¿â. Ïðîòå, 
åêçîãåííà ÃÊ3 ïðèçâîäèëà äî ôîðìóâàííÿ àïî-
ãàìíîãî ñïîðîô³òà ó ïàïîðîò³ Dryopteris affinis 
[26], òîä³ ÿê ó ïàïîðîòåé ðîäó Schizaeaceae (Ane-
mia ðhyllitidis ³ A. mexicana) ñòèìóëþâàëà ðîç-
âèòîê ãàìåòîô³ò³â [43]. Âèñîêèé âì³ñò ÀÁÊ ó 
60-äîáîâèõ ãàìåòîô³òàõ P. aculeatum, íà íàøó 
äóìêó, ïîçèòèâíî âïëèâàâ íà ðîçâèòîê ðèçî¿ä³â 
é æ³íî÷èõ ðåïðîäóêòèâíèõ ñòðóêòóð, ùî óçãî-
äæóºòüñÿ ç äàíèìè [33]. 

Íà öüîìó æ åòàï³ íàìè áóëè çàô³êñîâàí³ 
çì³íè ó ñï³ââ³äíîøåíí³ ì³æ ³çîôîðìàìè öèòî-

Ðèñ. 2. Âì³ñò ³íäîë³ë-3-îöòîâî¿ (²ÎÊ) òà àáñöèçîâî¿ 
(ÀÁÊ) êèñëîò ó ãàìåòîô³òàõ Polystichum aculeatum íà 
ð³çíèõ åòàïàõ ìîðôîãåíåçó: 1 – ðîçâèòîê ëîïàòêî-
ïîä³áíîãî ïðîòàë³ÿ; 2 – óòâîðåííÿ ñåðöåïîä³áíîãî 
òàëîìó; 3 – ðîçâèòîê ñïîðîô³òà íà ïîâåðõí³ òàëîìó 
ãàìåòîô³òà



37ISSN 0564–3783. Öèòîëîã³ÿ ³ ãåíåòèêà. 2020. Ò. 54. ¹ 1

Åíäîãåíí³ ô³òîãîðìîíè ãàìåòîô³ò³â ïàïîðîò³ Polystichum aculeatum (L.) 

ê³í³í³â. Òàê, âì³ñò ³Ï òà ³ÏÀ çá³ëüøèâñÿ âäâ³÷³, 
çíà÷íî çðîñëà ê³ëüê³ñòü ÇÐ (äî 537,8 ± 26,6 íã/ã 
ñèðî¿ ðå÷îâèíè), à Ç òà ÇÃ çíàõîäèëèñÿ íà ð³â-
í³ ÷óòëèâîñò³ ìåòîäó (òàáëèöÿ). Çåàòèíðèáîçèä 
íàëåæèòü äî íàéá³ëüø àêòèâíèõ äîì³íóþ÷èõ 
ãîðìîí³â öèòîê³í³íîâîãî ðÿäó, çàâäÿêè öüîìó 
ïîçèö³îíóºòüñÿ, ÿê ä³þ÷à ôîðìà öèòîê³í³í³â, 
ùî ðåãóëþº ðîçâèòîê ðîñëèí [44]. Íàãðîìà-
äæåííÿ ÇÐ ó ãàìåòîô³òàõ óçãîäæóºòüñÿ ç â³äî-
ìîñòÿìè ùîäî çíà÷íèõ ð³âí³â ÖÊ ó øâèäêîðîñ-
òó÷èõ òêàíèíàõ ç âèñîêèì ì³òîòè÷íèì ³íäåêñîì 
[45]. Àêóìóëÿö³ÿ íåàêòèâíèõ ôîðì öèòîê³í³í³â 
ó íèæ÷èõ ðîñëèí â³äáóâàºòüñÿ äîñèòü àêòèâíî 
íà â³äì³íó â³ä êâ³òêîâèõ, òîìó âèñëîâëþâàëèñÿ 
ïðèïóùåííÿ, ùî ñàìå âîíè º ä³þ÷èìè ôîðìàìè 
ÖÊ ó åâîëþö³éíî ìåíø ðîçâèíóòèõ îðãàí³çì³â 
[46]. Çðîñòàííÿ êîíöåíòðàö³¿ ³çîïåíòåí³ëüíèõ 
ôîðì ó ãàìåòîô³òàõ P. aculeatum ñâ³ä÷èòü ïðî 
¿õíþ âàæëèâ³ñòü ó ðåãóëÿö³¿ ðîñòîâèõ ³ ðåïðî-
äóêòèâíèõ ïðîöåñ³â òà â³äîáðàæàº îñîáëèâîñò³ 
 ìåòàáîë³çìó ÖÊ ó ïàïîðîòåé, ÿê³ çàéìàþòü ïðî-
ì³æíó ïîçèö³þ â åâîëþö³éíîìó ðîçâèòêó ì³æ 
íèæ÷èìè ñïîðîâèìè ³ íàñ³ííºâèìè ðîñëèíàìè.

Îäíèì ³ç øëÿõ³â âèâ÷åííÿ ðåãóëÿòîðíî¿ 
ôóíêö³¿ ô³òîãîðìîí³â º âèêîðèñòàííÿ åêçîãåí-
íî¿ îáðîáêè ðîñëèí. Ïîêàçàíî, ùî ôîðìà àïåê-
ñà ïðîòîíåìè ãàìåòîô³òà ïàïîðîò³ Dryopteris 
varia (L.) Kuntze çàëåæàëà â³ä âì³ñòó ²ÎÊ ó ñå-
ðåäîâèù³ êóëüòèâóâàííÿ. Çà íèçüêèõ êîíöåí-
òðàö³é ôîðìóâàâñÿ àï³êàëüíèé ñîñî÷îê, çà âè-
ñîêèõ – ðèçî¿äàëüíèé [47]. Åêçîãåííà îáðîáêà 
ãàìåòîô³ò³â ïàïîðîò³ Platycerium coronarium (J. 
Koenig ex O.F. Mull.) àóêñèíàìè ³ öèòîê³í³íà-
ìè â íèçüêèõ êîíöåíòðàö³ÿõ [48] òà ãàìåòîô³ò³â 

ïàïîðîò³ Dryopteri³ affinis – àóêñèíàìè, öèòîê³-
í³íàìè ³ ã³áåðåë³íàìè ³íäóêóâàëà ôîðìóâàííÿ 
àïîãàìíîãî ñïîðîô³òà [26]. Åêçîãåííà ÀÁÊ ó 
âèñîê³é êîíöåíòðàö³¿ ïðèãí³÷óâàëà ð³ñò ïðîòî-
íåìè ïàïîðîò³ Mohria caffrorum (L.) Desv., ïðîòå 
ã³áåðåë³íè çí³ìàëè ³íã³áóþ÷èé åôåêò ÀÁÊ. Àóê-
ñèíè ³ ê³íåòèí íå âïëèâàëè íà ð³ñò ïðîòîíåìè, 
àëå ï³ä ÷àñ âçàºìîä³¿ ç ÀÁÊ ³íã³áóþ÷èé åôåêò 
ïåâíîþ ì³ðîþ í³âåëþâàëè [49]. Ïîâ³äîìëÿëîñü, 
ùî åêçîãåííà îáðîáêà öèòîê³í³íàìè ãàìåòîô³-
ò³â ïàïîðîòåé Alsophila odonelliana (Alston) 
Lehnert òà Osmunda regalis L. ñïðè÷èíÿëè çìåí-
øåííÿ ðîçì³ð³â ñåðöåïîä³áíîãî òàëîìó, âèêëè-

Ðèñ. 3. Âì³ñò ã³áåðåëîâî¿ êèñëîòè (ÃÊ3) ó ãàìåòîô³òàõ 
Polystichum aculeatum íà ð³çíèõ åòàïàõ ìîðôîãåíåçó:
1 – ðîçâèòîê ëîïàòêîïîä³áíîãî ïðîòàë³ÿ; 2 – óòâî-
ðåííÿ ñåðöåïîä³áíîãî òàëîìó; 3 – ðîçâèòîê ñïîðî-
ô³òà íà ïîâåðõí³ òàëîìó ãàìåòîô³òà

Âì³ñò öèòîê³í³í³â ó ãàìåòîô³ò³ Ðolystichum aculeatum íà ð³çíèõ åòàïàõ ìîðôîãåíåçó (íã/ã ñèðî¿ ðå÷îâèíè)

Ïðèì³òêà: * – äîñòîâ³ðíà â³äì³íí³ñòü â ïîð³âíÿíí³  ç åòàïîì ðîçâèòêó ëîïàòêîïîä³áíîãî ïðîòàë³ÿ äëÿ 
Ð � 0,05, ïðè n = 6. ***  – äîñòîâ³ðíà â³äì³íí³ñòü â ïîð³âíÿíí³  ç  åòàïîì ðîçâèòêó ñåðöåïîä³áíîãî òàëîìó äëÿ 
Ð � 0,001, ïðè n = 6. ### – äîñòîâ³ðíà â³äì³íí³ñòü â ïîð³âíÿíí³  ç  åòàïîì ðîçâèòêó ëîïàòêîïîä³áíîãî ïðî-
òàë³ÿ äëÿ Ð � 0,001, ïðè n = 6. ++ – äîñòîâ³ðíà â³äì³íí³ñòü â ïîð³âíÿíí³  ç   åòàïîì ðîçâèòîêó ñåðöåïîä³á-
íîãî òàëîìó äëÿ Ð � 0,01, ïðè n = 6.

²çîôîðìè öèòîê³í³â

Åòàï ìîðôîãåíåçó

Ðîçâèòîê ëîïàòêîïîä³áíîãî 
ïðîòàë³ÿ, 30 ä³á

Ðîçâèòîê ñåðöåïîä³áíîãî 
òàëîìó, 60 ä³á

Ðîçâèòîê ñïîðîô³òà íà 
òàëîì³ ãàìåòîô³òà, 120 ä³á

Çåàòèíãëþêîçèä

Çåàòèí

Çåàòèíðèáîçèä

²çîïåíòåí³ëàäåí³í

30,8 ± 1,5

17,3 ± 0,9

ñë³äè

22,7 ± 1,1 ***

ñë³äè

ñë³äè

537,8 ± 26,9

54,1 ± 2,7

42,7 ± 2,1 *

ñë³äè

285,3 ± 14,3 ***

24,1 ± 1,2 ***
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².Â. Êîñàê³âñüêà, Â.À. Âàñþê, Ë.Â. Âîéòåíêî òà ³í.

êàëà ÷èñëåíí³ ðîçðîñòàííÿ ³ äåôîðìàö³¿, ïðè-
ãí³÷óâàëè ôîðìóâàííÿ ðåïðîäóêòèâíèõ ñòðóê-
òóð [50, 51]. Ó ïàïîðîò³ Blechnum spicant òà ó 
äâîäîìíèõ ìîõ³â ðîñëèí âèñîêèé âì³ñò öèòî-
ê³í³í³â âèêëèêàâ ôåì³í³çàö³þ ãàìåòîô³ò³â [24, 
28]. Ó íàøèõ äîñë³äæåííÿ áóëî âñòàíîâëåíî, 
ùî áåíçèëàì³íîïóðèí (ÁAÏ) ñïîâ³ëüíþâàâ ìîð-
ôîãåíåç ãàìåòîô³òà P. aculeatum â êóëüòóð³ in 
vitro íà ñòàä³¿ ïðîòîíåìè, à ï³ä âïëèâîì ÃÊ3 
â³äáóâàëîñü ôîðìóâàííÿ àíîìàëüíèõ òàëîì³â 
[35]. Öèòîê³í³íè (ÁÀÏ, ê³íåòèí òà ³Ï) ³íäóêó-
âàëè ôîòîìîðôîãåíåç ó ãàìåòîô³òàõ ïàïîðîò³ 
Ceratopteris richardii â³ä íèò÷àñòîãî äî ïðîòàë³-
àëüíîãî ðîñòó øëÿõîì çìåíøåííÿ âèäîâæåííÿ 
êë³òèí, àêòèâàö³¿ ¿õíüîãî ïîä³ëó òà ³íäóêóâàí-
íÿ óòâîðåííÿ ðèçî¿ä³â ó êë³òèíàõ, ðîçòàøîâà-
íèõ áåçïîñåðåäíüî ï³ä àï³êàëüíîþ ìåðèñòåìîþ
[52]. Îòðèìàí³ íàìè ðåçóëüòàòè äîçâîëÿþòü 
ïðèïóñòèòè, ùî ó ðåãóëÿö³¿ ðîñòó àï³êàëüíèõ 
êë³òèí ³ ôîðìóâàíí³ ðèçî¿ä³â íà åòàï³ ëîïàò-
êîïîä³áíîãî ïðîòàë³ÿ ó ãàìåòîô³òàõ Ð. aculea-
tum çàä³ÿí³ ²ÎÊ òà ã³áåðåë³íè, ê³ëüêîñò³ ÿêèõ 
âèÿâèëèñü äîñèòü âèñîêèìè. 

Íà åòàï³ ðîçâèòêó ñïîðîô³òà íà ïîâåðõí³ òà-
ëîìó (120 äîáà â³ä ïðîðîñòàííÿ ñïîð) ãàìåòîô³-
òè áóëè îêðóãëî¿ ôîðìè ³ç õâèëÿñòèìè êðèëü-
öÿìè. Àêòèâí³ñòü ìåðèñòåìè çãàñàëà, âè¿ìêà 
ñèëüíî ðîçòÿãóâàëàñü, ð³ñò òàëîìó ïðèïèíÿâñÿ. 
Ïðîäîâæóâàâñÿ àêòèâíèé ð³ñò ðèçî¿ä³â, äîâæè-
íà ÿêèõ ïåðåâàæàëà äîâæèíó òàëîìó. Àíòåðèä³¿ 
áóëè ñêîíöåíòðîâàí³, ãîëîâíèì ÷èíîì, ñåðåä 
ðèçî¿ä³â ³ áóëè áàãàòî÷èñåëüíèìè. Íà îêðåìèõ 
çàðîñòêàõ ³ç çàïë³äíåíèìè àðõåãîí³ÿìè ðîçâè-
âàëèñÿ ïåðø³ ïðîðîñòêè ñïîðîô³òà, ñôîðìîâàí³ 
³ç îäíî¿-äâîõ âàé (ðèñ. 1, 3). 

Ðîçâèòîê ðàííüîãî ñïîðîô³òà íà ïîâåðõí³ 
çð³ëîãî òàëîìó ãàìåòîô³òà ç ÷èñëåííèìè ñâ³ò-
ëî-êîðè÷íåâèìè ðèçî¿äàìè â³äáóâàâñÿ íà òë³ 
çìåíøåííÿ àêóìóëÿö³¿ ²ÎÊ, ÀÁÊ òà ÃÊ3, êîòðà 
íàáëèæàëàñü äî ð³âíÿ, âèçíà÷åíîãî íà åòàï³ ëî-
ïàòêîïîä³áíîãî ïðîòàë³ÿ (ðèñ. 2, 3). Ó 120-äåí-
íèõ ãàìåòîô³ò³â çàô³êñîâàíî íàêîïè÷åííÿ íå-
àêòèâíèõ ³çîôîðì öèòîê³í³í³â (ïåðåâàæíî ÇÃ – 
42,7 ± 2,2 íã/ã ñèðî¿ ðå÷îâèíè) ³ çìåíøåííÿ 
âì³ñòó àêòèâíèõ ôîðì Ç äî ñë³äîâèõ ê³ëüêîñòåé 
é ÇÐ ìàéæå âäâ³÷³ (òàáëèöÿ). Çàãàëîì íà âñ³õ 
åòàïàõ ìîðôîãåíåçó ãàìåòîô³ò³â Ð. aculeatum 
ïåðåâàæàëà ÃÊ3, íàéá³ëüøèé âì³ñò ÿêî¿ (5,5 ±
± 0,5 ìêã/ã ñèðî¿ ðå÷îâèíè) âèÿâëåíèé ó ïåð³îä 

ðîçâèòêó ñôîðìîâàíèõ ðåïðîäóêòèâíèõ ñòðóê-
òóð – àðõåãîí³¿â òà àíòåðèä³¿â. Ð³âí³ ²ÎÊ òà
ÀÁÊ ï³ä ÷àñ ðîñòó ðèçî¿ä³â çìåíøóâàëèñü. Â³-
äîìî, ùî çà íèçüêèõ êîíöåíòðàö³é àóêñèíó â 
ñåðåäîâèù³ êóëüòèâóâàííÿ ñïîð ïàïîðîò³ Ono-
clea sensibilis L. ïðèñêîðþâàëîñü âèäîâæåííÿ 
ðèçî¿ä³â ïðîòîíåìè, òîä³ ÿê ñóáîïòèìàëüí³
êîíöåíòðàö³¿, íàâïàêè, ³íã³áóâàëè öåé ïðîöåñ 
[53]. Ó íèçüê³é êîíöåíòðàö³¿ ÀÁÊ ñòèìóëþâàëà 
ðîçâèòîê ðèçî¿ä³â ó Ceratopteris richardii [33]. 

Òàêèì ÷èíîì, îòðèìàí³ ðåçóëüòàòè ïðîäå-
ìîíñòðóâàëè ïðèñóòí³ñòü åíäîãåííèõ àóêñè-
í³â, ã³áåðåë³í³â, öèòîê³í³í³â òà àáñöèçîâî¿ êèñ-
ëîòè, âèçíà÷èëè îñîáëèâîñò³ ¿õíüîãî áàëàíñó
òà çâ’ÿçîê ç ðîñòîâèìè òà ðåïðîäóêòèâíèìè 
ïðîöåñàìè íà òðüîõ åòàïàõ ìîðôîãåíåçó ãàìå-
òîô³òà ïàïîðîò³ P. aculeatum â êóëüòóð³ in vitro. 

Âèñíîâêè: Ïðîâåäåíå äîñë³äæåííÿ äîçâîëè-
ëî âèçíà÷èòè âì³ñò ³ ñï³ââ³äíîøåííÿ ì³æ ãî-
ëîâíèìè êëàñàìè åíäîãåííèõ ô³òîãîðìîí³â íà 
òðüîõ åòàïàõ ìîðôîãåíåçó ãàìåòîô³òà ïàïîðîò³ 
Polystichum aculeatum â êóëüòóð³ in vitro. Ïîêà-
çàíî, ùî ìàêñèìóìè ó íàêîïè÷åíí³ ²ÎÊ, ÀÁÊ,
ÃÊ3 òà ÇÐ ïðèïàäàëè íà åòàï óòâîðåííÿ ñåðöå-
ïîä³áíîãî òàëîìó, ÿêèé â³äçíà÷àâñÿ àêòèâíèì 
ðîñòîì ãàìåòîô³òà ³ ôîðìóâàííÿì ðåïðîäóê-
òèâíèõ îðãàí³â. Õàðàêòåð àêóìóëÿö³¿ ã³áåðåëî-
âî¿ êèñëîòè ³ çåàòèíðèáîçèäó çàñâ³ä÷èëè êëþ-
÷îâó ðîëü öèõ ãîðìîí³â ó ðåãóëÿö³¿ ðîñòîâèõ 
ïðîöåñ³â òà ðîçâèòêîâ³ ðåïðîäóêòèâíèõ ñòðóê-
òóð ãàìåòîô³òà. Âèñîêèé âì³ñò ô³òîãîðìîí³â ó 
ãàìåòîô³ò³ òà îðãàíàõ ñïîðîô³òà P. àculeatum 
[34] ïîð³âíÿíî ç ïîêðèòîíàñ³ííèìè ðîñëèíàìè 
ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî òå, ùî ó ïàïîðîò³ â³äáóâà-
ºòüñÿ ã³ïåðñèíòåç ô³òîãîðìîí³â, àáî ðåãóëÿö³ÿ 
ô³ç³îëîã³÷íèõ ïðîöåñ³â ó âèùèõ ñóäèííèõ ñïî-
ðîâèõ ðîñëèí ïîòðåáóº á³ëüøî¿ ê³ëüêîñò³ ô³òî-
ãîðìîí³â.

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ ñòàíäàðò³â. Öÿ ñòàòòÿ íå 
ì³ñòèòü áóäü-ÿêèõ äîñë³äæåíü ç âèêîðèñòàííÿì 
ëþäåé ³ òâàðèí â ÿêîñò³ îá’ºêò³â äîñë³äæåííÿ.
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â.
Ô³íàíñóâàííÿ. Ïóáë³êàö³ÿ ì³ñòèòü ðåçóëüòàòè
äîñë³äæåíü, ïðîâåäåíèõ â ðàìêàõ ïðîåêòó, ùî
ô³íàíñóºòüñÿ Íàö³îíàëüíîþ Àêàäåì³ºþ íàóê 
Óêðà¿íè ¹ ²²²-71-14.431 «Ãîðìîíàëüíèé êîí-
òðîëü ðîñòó òà ðîçâèòêó ñïîðîâèõ ðîñëèí (ð³ç-
íî¿ òàêñîíîì³÷íî¿ íàëåæíîñò³)».
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The content of indolyl-3-acetic (IAA), gibberellic 
(GA3), abscisic acids (ABA) and cytokinins – zeatin 
(Z), zeatin-O-glucoside (ZG), zeatinriboside (ZP), iso-
pentenyladenine (iP) and isopentenyladenosine (iPA) 
was determined using the method of high-performance 
liquid chromatography in fern Polystichum aculeatum 
gametophytes at different stages of its morphogenesis 
in in vitro culture. It was shown that at the stage of 
spatulate prothallium development the gametophytes 
contained significant amounts of GA3 and IAA, while 
the content of ABA and cytokinins was low. The 
inactive ZG and active iP dominated. At the stage of 
cordiform thallus formation the level of GA3 increased 
by 1.6, IAA – by 2.4, ABA – by 1.7 times. The content 
of inactive iPA increased twice, the level of active 
ZR and iP increased significantly. At the stage of 
sporophyte development on the surface of gametophyte 
thallus the levels of IAA, ABA and GA3 decreased. The 
accumulation of inactive ZG and decrease in the content 
of active zeatin and zeatinriboside were documented. 
At all stages of gametophytes morphogenesis GA3 was 
dominant, the highest content of it was detected during 
the development of archegonium and antheridium. 
The character of gibberellic acid and zeatinriboside 
accumulation has shown the key role of these 
hormones in the regulation of growth processes and the 
development of reproductive structures of P. aculeatum 
gametophytes.

ÝÍÄÎÃÅÍÍÛÅ ÔÈÒÎÃÎÐÌÎÍÛ 
ÃÀÌÅÒÎÔÈÒÎÂ ÏÀÏÎÐÎÒÍÈÊÀ 
POLYSTICHUM ACULEATUM (L.) ROTH ÍÀ 
ÐÀÇÍÛÕ ÝÒÀÏÀÕ ÌÎÐÔÎÃÅÍÅÇÀ
Â ÊÓËÜÒÓÐÅ IN VITRO

È.Â. Êîñàêîâñêàÿ, Â.À. Âàñþê, Ë.Â.Âîéòåíêî,
Í.Í. Ùåðáàòþê, Å.À., Ðîìàíåíêî, Ë.Ì. Áàáåíêî 

Ìåòîäîì âûñîêîýôôåêòèâíîé æèäêîñòíîé õðîìà-
òîãðàôèè îïðåäåëåíî ñîäåðæàíèå èíäîëèë-3-óêñóñ-
íîé (ÈÓÊ), ãèááåðåëëîâîé (ÃÊ3), àáñöèçîâîé 
(ÀÁÊ) êèñëîò è öèòîêèíèíîâ – çåàòèíà (Ç), 

çåàòèíãëþêîçèäà (ÇÃ), çåàòèíðèáîçèäà (ÇÐ), èçî-
ïåíòåíèëàäåíèíà (èÏ) è èçîïåíòåíèëàäåíîçèíà 
(èÏÀ) â ãàìåòîôèòàõ ïàïîðîòíèêà Polystichum 
aculeatum íà ðàçíûõ ýòàïàõ ìîðôîãåíåçà â êóëüòóðå in 
vitro. Íà ýòàïå ðàçâèòèÿ ëîïàòêîïîäîáíîãî ïðîòàëèÿ 
ãà-ìåòîôèòû ñîäåðæàëè çíà÷èòåëüíûå êîëè÷åñòâà 
ÃÊ3 è ÈÓÊ, òîãäà êàê óðîâåíü ÀÁÊ è öèòîêèíèíîâ 
áûë íèçêèì. Ñðåäè öèòîêèíèíîâ äîìèíèðîâàëè 
íåàêòèâíàÿ ôîðìà ÇÃ è àêòèâíàÿ – èÏ. Íà ýòàïå 
îáðàçîâàíèÿ ñåðäöåâèäíîãî òàëîìà óðîâåíü ÃÊ3 
óâåëè÷èëñÿ â 1,6, ÈÓÊ – â 2,4, ÀÁÊ – â 1,7 ðàçà. 
Ñîäåðæàíèå íåàêòèâíîé èÏÀ âîçðîñëî âäâîå, 
çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èëîñü êîëè÷åñòâî àêòèâíûõ ÇÐ 
è èÏ. Íà ýòàïå ðàçâèòèÿ ñïîðîôèòà íà ïîâåðõíîñòè 
òàëîìà ãàìåòîôèòà ïðîèçîøëî óìåíüøåíèå êîëè-
÷åñòâà ÈÓÊ, ÀÁÊ è ÃÊ3. Çàôèêñèðîâàíî íàêîï-
ëåíèÿ íåàêòèâíîãî ÇÃ è óìåíüøåíèå ñîäåðæàíèÿ 
àêòèâíûõ çåàòèíà è çåàòèíðèáîçèäà. Íà âñåõ ýòà-
ïàõ ìîðôîãåíåçà ãàìåòîôèòà ïðåîáëàäàëà ÃÊ3, íàè-
áîëüøåå êîëè÷åñòâî êîòîðîé îáíàðóæåíî â ïåðèîä
ðàçâèòèÿ àðõåãîíèåâ è àíòåðèäèåâ. Õàðàêòåð àêêó-
ìóëÿöèè ãèááåðåëëîâîé êèñëîòû è çåàòèíðèáîçèäà 
ïîêàçàëè êëþ÷åâóþ ðîëü ýòèõ ãîðìîíîâ â ðåãóëÿ-
öèè ðîñòîâûõ ïðîöåññîâ è ðàçâèòèè ðåïðîäóêòèâ-
íûõ ñòðóêòóð ãàìåòîôèòà P. aculeatum.
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