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Ïîë³àì³íè (ÏÀ) – àë³ôàòè÷í³ àì³íè, âèÿâëåí³ â óñ³õ 
êë³òèíàõ, ó òîìó ÷èñë³ ðîñëèííèõ. Íàéïîøèðåí³øèìè 
ÏÀ âèùèõ ðîñëèí º ïóòðåñöèí, ñïåðì³äèí ³ ñïåðì³í. 
ÏÀ ëîêàë³çóþòüñÿ â êë³òèííèõ ñò³íêàõ, âàêóîëÿõ, 
ì³òîõîíäð³ÿõ, õëîðîïëàñòàõ ³ ÿäð³. Çà íåñïðèÿòëèâèõ 
óìîâ âì³ñò ÏÀ ó ðîñëèííèõ òêàíèíàõ ³ñòîòíî 
çðîñòàº. Ö³ ñïîëóêè ââàæàþòü òèïîâèìè ñòðåñîâè-
ìè ìåòàáîë³òàìè. Âîíè áåðóòü ó÷àñòü ó ñòàá³ë³çàö³¿ 
á³îìàêðîìîëåêóë ³ ìåìáðàííèõ ñòðóêòóð. Âîäíî÷àñ îñ-
òàíí³ìè ðîêàìè ôóíêö³¿ ÏÀ çà ñòðåñîâèõ óìîâ ðîç-
ãëÿäàþòü â êîíòåêñò³ ¿õ çàëó÷åííÿ â ïðîöåñè êë³òèí-
íîãî ñèãíàë³íãó. Â îãëÿä³ íàâåäåíî ñó÷àñí³ â³äîìîñò³ 
ïðî ñèíòåç ³ êàòàáîë³çì ÏÀ. Ðîçãëÿäàþòüñÿ ïðîöåñè 
óòâîðåííÿ ç ÏÀ ïåðîêñèäó âîäíþ, ùî âèêîíóº ðîëü 
îäí³º¿ ç êëþ÷îâèõ ñèãíàëüíèõ ìîëåêóë. Îáãîâîðþºòüñÿ 
éìîâ³ðíèé ñèíòåç îêñèäó àçîòó çà îêèñíþâàëüíî¿ äå-
ãðàäàö³¿ ÏÀ. Íàâîäÿòüñÿ â³äîìîñò³ ïðî âïëèâ ÏÀ íà 
êàëüö³ºâèé ãîìåîñòàç ðîñëèííèõ êë³òèí, ó÷àñòü ÏÀ â 
ðåãóëÿö³¿ ³îííèõ, ó òîìó ÷èñë³ êàëüö³ºâèõ, êàíàë³â. ßê 
îäèí ³ç ïîñåðåäíèê³â ó ðåàë³çàö³¿ åôåêò³â ÏÀ ðîçãëÿäà-
ºòüñÿ ãàçîòðàíñì³òåð ñ³ðêîâîäåíü. Ó ðîáîò³ óçàãàëü-
íåíî â³äîìîñò³ ïðî ðîëü ÏÀ ó ï³äòðèìàíí³ îêèñíþâàëüíî-
â³äíîâíîãî áàëàíñó ó ðîñëèííèõ êë³òèíàõ, ¿õ ó÷àñòü â 
ðåãóëÿö³¿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â ñòðåñîâèõ á³ëê³â, ñòàíó ïðî-
äèõîâîãî àïàðàòó òà ³íøèõ ïðîöåñ³â, ïîâ’ÿçàíèõ ç 
àäàïòàö³ºþ äî íåñïðèÿòëèâèõ ÷èííèê³â ñåðåäîâèùà. 

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: ïîë³àì³íè, ñèãíàëüí³ ïîñðåäíèêè, àêòèâí³ 
ôîðìè êèñíþ, îêñèä àçîòó, êàëüö³é, àíòèîêñèäàíòíà 
ñèñòåìà, ïðîäèõè, ñòðåñîðè, ñò³éê³ñòü. 

Âñòóï

Ïîë³àì³íè (ÏÀ) – àë³ôàòè÷í³ àì³íè, ùî 
³ñíóþòü ó ôîðì³ ïîë³êàò³îí³â, âèÿâëåí³ ó íàé-

ð³çíîìàí³òí³øèõ êë³òèíàõ åóêàð³îò ³ ïðîêàð³îò 
(Pal et al, 2015; Liu et al, 2016; 2017). Íàéá³ëüø 
ïîøèðåíèìè ÏÀ ó ðîñëèí º ïóòðåñöèí, ñïåð-
ì³äèí ³ ñïåðì³í (Chen et al, 2019). ÏÀ çíàéäåí³ 
ïðàêòè÷íî â óñ³õ êîìïàðòìåíòàõ ðîñëèííî¿ 
êë³òèíè (Kuznetsov et al, 2006). Âåëèêèé ¿õ ïóë 
ëîêàë³çîâàíèé ó êë³òèííèõ ñò³íêàõ, âàêóîëÿõ, 
õëîðîïëàñòàõ, ì³òîõîíäð³ÿõ ³ ÿäð³ (Kuznetsov, 
Shevyakova, 2011; Minosha et al, 2014). ÏÀ çó-
òð³÷àþòüñÿ ó â³ëüíèõ, êîí’þãîâàíèõ (çâ’ÿçàíèõ
ç ìàëèìè ìîëåêóëàìè, òàêèìè ÿê ôåíîëüí³
êèñëîòè) àáî çâ’ÿçàíèõ ç ð³çíèìè ìàêðîìî-
ëåêóëàìè ôîðìàõ (Pal et al, 2015).

ÏÀ ïðè÷åòí³ äî ðåãóëÿö³¿ øèðîêîãî êîëà 
ôóíêö³é ðîñëèí, çîêðåìà, ïîä³ëó ³ äèôåðåíö³à-
ö³¿ êë³òèí, ðèçîãåíåçó, öâ³ò³ííÿ, ðîñòó, ðîçâèò-
êó òà äîçð³âàííÿ ïëîä³â (Khan et al, 2008; 
Kuznetsov, Shevyakova, 2011; Abbasi et al, 2017). 
Ââàæàþòü, ùî ¿õ ôóíêö³¿ áàãàòî â ÷îìó ñõîæ³
ç ôóíêö³ÿìè êëàñè÷íèõ ô³òîãîðìîí³â, ïðîòå 
ÏÀ ïðèñóòí³ â ðîñëèííèõ êë³òèíàõ ³ âèÿâëÿ-
þòü ô³ç³îëîã³÷íó àêòèâí³ñòü â êîíöåíòðàö³ÿõ, 
çíà÷íî âèùèõ â³ä ãîðìîíàëüíèõ – 10–9–10–5 Ì 
(Kuznetsov et al, 2006).

ßê îêðåìó ôóíêö³þ ÏÀ ðîçãëÿäàþòü ¿õ ñòà-
á³ë³çóþ÷èé âïëèâ íà á³ëêè, íóêëå¿íîâ³ êèñëîòè
³ ìåìáðàíí³ ñòðóêòóðè, çóìîâëåíèé íàñàìïå-
ðåä ¿õ êàò³îííèì ñòàíîì çà ô³ç³îëîã³÷íèõ óìîâ
(Kaur-Sawhney et al, 2003). Âîíè ìîæóòü çâ’ÿ-
çóâàòèñÿ ç ôîñôîë³ï³äíèìè «ãîë³âêàìè» ìåìá-
ðàí, ùî âïëèâàº íà ¿õ ïðîíèêí³ñòü. ÏÀ òà-
êîæ ìîæóòü çâ’ÿçóâàòèñÿ ç ð³çíèìè á³ëêàìè ³
âïëèâàòè íà ¿õ ôóíêö³îíàëüíó àêòèâí³ñòü. Çâ’ÿ-
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çóâàííÿ ÏÀ ç õðîìàòèíîì ìîæå ñïðè÷èíÿòè 
çì³íè äîñòóïíîñò³ ãåíîìíèõ ñàéò³â äî ÄÍÊ- 
àáî ÐÍÊ-ïîë³ìåðàç, ùî ïðèâîäèòü äî çì³íè 
ñèíòåçó ÄÍÊ ³ ÐÍÊ (Singh et al, 2018). 

Îñîáëèâî âàæëèâîþ ââàæàºòüñÿ ðîëü ÏÀ çà 
ä³¿ íà ðîñëèíè ñòðåñîâèõ ÷èííèê³â. Çà òàêèõ 
óìîâ âì³ñò ÏÀ ó ðîñëèí ìîæå çðîñòàòè â 
ê³ëüêà ðàç³â ³ íàâ³òü íà ïîðÿäêè (Chen et al, 
2019). Ï³äâèùåííÿ âì³ñòó ÏÀ â òêàíèíàõ ââà-
æàºòüñÿ îäí³ºþ ç îçíàê ä³¿ íà ðîñëèíè àá³î-
òè÷íèõ ñòðåñîð³â, çîêðåìà, ïîñóõè, çàñîëåííÿ, 
åêñòðåìàëüíèõ òåìïåðàòóð (Alcazar et al, 2020). 
Âîäíî÷àñ íàêîïè÷åí³ ÷èñëåíí³ â³äîìîñò³ ïðî
ñòðåñ-ïðîòåêòîðíèé âïëèâ íà ðîñëèíè åêçî-
ãåííèõ ÏÀ (Luo et al, 2020; Pinero et al, 2021). 
Âñòàíîâëåíî, ùî òðàíñôîðìàö³ÿ ðîñëèí ãå-
íàìè, ïðè÷åòíèìè äî ñèíòåçó ÏÀ, ï³äâèùóº 
¿õ ñò³éê³ñòü äî àá³îòè÷íèõ ñòðåñîð³â (Seo et al, 
2019), à òðàíñãåíí³ ðîñëèíè ç ïðèãí³÷åííÿì 
ìåòàáîë³÷íèõ øëÿõ³â ñèíòåçó ÏÀ ìàþòü ï³ä-
âèùåíó ÷óòëèâ³ñòü äî íåñïðèÿòëèâèõ ÷èííè-
ê³â (Mellidou et al, 2020). 

Íèí³ ç’ÿñîâàí³ îêðåì³ ìåõàí³çìè ñòðåñ-ïðî-
òåêòîðíî¿ ä³¿ ÏÀ â ðîñëèííèõ êë³òèíàõ. Êð³ì
âèùåçãàäàíèõ åôåêò³â ñòàá³ë³çàö³¿ ÏÀ á³îìàê-
ðîìîëåêóë ³ ìåìáðàííèõ ñòðóêòóð, öå ¿õ ïðÿìà 
àíòèîêñèäàíòíà ä³ÿ (Kumar, Mallick, 2019), 
³íäóêóâàííÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â ñòðåñîâèõ á³ëê³â 
(Toumi et al, 2019), ó÷àñòü ó ðåãóëÿö³¿ ñèíòåçó 
îñìîë³ò³â (Singh et al, 2018) òà ñòàíó ïðîäèõ³â 
(Alkazar et al, 2020). 

Îñòàíí³ìè ðîêàìè ç’ÿâëÿþòüñÿ â³äîìîñò³
ïðî çàëó÷åííÿ ÏÀ â ïðîöåñè êë³òèííîãî ñèã-
íàë³íãó (Pal et al, 2015). Öå ïîâ’ÿçàíî íàñàì-
ïåðåä ç óòâîðåííÿì ïðè îêèñíþâàëüí³é äåãðà-
äàö³¿ ÏÀ âàæëèâî¿ ñèãíàëüíî¿ ìîëåêóëè ïåð-
îêñèäó âîäíþ òà çäàòí³ñòþ ÏÀ áåçïîñåðåäíüî 
âïëèâàòè ñòàí ³îííèõ (ó òîìó ÷èñë³ êàëüö³ºâèõ) 
êàíàë³â (Abbasi et al, 2017). Ïðîòå äàí³ ùîäî 
ñèãíàëüíî¿ ðîë³ ÏÀ ïîêè ùî ìàëî÷èñåëüí³ ³
ðîçð³çíåí³. Îñîáëèâî öå ñòîñóºòüñÿ çâ’ÿçê³â ÏÀ
ç ïðîöåñàìè ñèãíàë³íãó ç ó÷àñòþ ãàçîòðàíñ-
ì³òåð³â, çîêðåìà, îêñèäó àçîòó (NO) ³ ñ³ðêî-
âîäíþ (H2S). Íåäîñòàòíüî âèâ÷åíà ðîëü ñèã-
íàëüíî¿ ìåðåæ³ â ïðîöåñàõ ³íäóêóâàííÿ ÏÀ 
êîíêðåòíèõ çàõèñíèõ ðåàêö³é. Òàêîæ ïîêè 
ùî â³äñóòí³ ö³ë³ñí³ óÿâëåííÿ ïðî ñïåöèô³êó 
ìåõàí³çì³â ñòðåñ-ïðîòåêòîðíî¿ ä³¿ êîíêðåòíèõ 
ÏÀ, îñîáëèâî ó çâ’ÿçêó ç ¿õ ó÷àñòþ â ñèãíàëü-
íèõ ïðîöåñàõ. Àíàë³ç îñòàíí³õ äàíèõ ë³òåðàòóðè 

³ âëàñíèõ ðåçóëüòàò³â ç âêàçàíèõ àñïåêò³â ä³¿ ÏÀ 
³ ñòàâ ìåòîþ äàíîãî îãëÿäó. 

Êîðîòê³ â³äîìîñò³ ïðî ñèíòåç
³ êàòàáîë³çì ïîë³àì³í³â

Ïîøèðåíèìè ÏÀ âèùèõ ðîñëèí º ä³àì³íè 
ïóòðåñöèí ³ êàäàâåðèí, òðèàì³í ñïåðì³äèí, 
òåòðààì³íè ñïåðì³í ³ òåðìîñïåðì³í (Nahar et 
al, 2016a; Sobieszczuk-Nowicka, 2017; Takahashi 
et al, 2017; Chen et al, 2019) (ðèñ. 1). ²íø³ ÏÀ 
çóñòð³÷àþòüñÿ ëèøå ó ïåâíèõ âèä³â ðîñëèí àáî 
çà îñîáëèâèõ óìîâ (Chen et al, 2019). Äëÿ ÏÀ 
õàðàêòåðíèé òêàíèíî- ³ îðãàíîñïåöèô³÷íèé 
ðîçïîä³ë ó ðîñëèí. Íàïðèêëàä, íàéïîøèðåí³-
øèì ÏÀ ó ëèñòêàõ º ïóòðåñöèí, òîä³ ÿê 
ñïåðì³äèí ³ ñïåðì³í ÷àñò³øå ëîêàë³çóþòüñÿ â 
³íøèõ îðãàíàõ (Takahashi et al, 2017). 

Äëÿ ð³çíèõ ÏÀ òàêîæ õàðàêòåðí³ ³ñòîòí³ â³ä-
ì³ííîñò³ â ëîêàë³çàö³¿ âñåðåäèí³ êë³òèí. Íà-
ïðèêëàä, â êë³òèíàõ ìîðêâè âèÿâëåíî, ùî 
ïóòðåñöèí íàêîïè÷óºòüñÿ ïåðåâàæíî â öèòî-
ïëàçì³, à ñïåðì³í â êë³òèíí³é ñò³íö³ (Cai et
al, 2006). Õî÷à â ö³ëîìó, ÿê çàçíà÷àëîñÿ, ÏÀ
ëîêàë³çóþòüñÿ ó ð³çíèõ êîìïàðòìåíòàõ ðîñëèí-
íèõ êë³òèí, çîêðåìà, ó âàêóîëÿõ, ì³òîõîíäð³ÿõ, 
õëîðîïëàñòàõ ³ ÿäð³ (Minosha et al, 2014).

Ïóòðåñöèí – öåíòðàëüíèé ïðîäóêò êëàñè÷-
íîãî øëÿõó á³îñèíòåçó ÏÀ. Â³í º ïîïåðåäíè-
êîì äëÿ ñèíòåçó ñïåðì³äèíó ³ ñïåðì³íó (Xu et 
al, 2009). Íèí³ âèä³ëÿþòü òðè øëÿõè ñèíòåçó 
ïóòðåñöèíó (ðèñ. 2). Îñíîâíèé øëÿõ ïîâ’ÿçà-
íèé ç ïåðåòâîðåííÿì àðã³í³íó íà àãìàòèí ï³ä 
âïëèâîì àðã³í³íäåêàðáîêñèëàçè, ïîäàëüøèì 
óòâîðåííÿì ç ó÷àñòþ àãìàòèí³ì³íîã³äðîëàçè 
N-êàðáàìî³ëïóòðåñöèíó. Îñòàíí³é ã³äðîë³çó-
ºòüñÿ çà äîïîìîãîþ N-êàðáàìî³ëïóòðåñöèí-
àì³äîã³äðîëàçè ç âèâ³ëüíåííÿì ïóòðåñöèíó, 
NH3 ³ CO2 (Chen et al, 2019). 

Ó äðóãîìó øëÿõó ç àðã³í³íó ñèíòåçóºòüñÿ 
îðí³òèí çà äîïîìîãîþ àðã³íàçè, äàë³ îðí³òèí-
äåêàðáîêñèëàçà âèäàëÿº êàðáîêñèëüíó ãðóïó
ó îðí³òèíó ç óòâîðåííÿì ïóòðåñöèíó ³ CO2 
(Pegg, 2016). 

Ó òðåòüîìó øëÿõó àðã³í³í ñïî÷àòêó ïåðå-
òâîðþºòüñÿ íà öèòðóë³í, ÿêèé ïîò³ì äåêàð-
áîêñèëþºòüñÿ öèòðóë³íäåêàðáîêñèëàçîþ, óò-
âîðþþ÷è ïóòðåñöèí (De Oliveira et al, 2018). 
Öåé øëÿõ ââàæàºòüñÿ ì³íîðíèì ³ õàðàêòåðíèì 
ëèøå äëÿ ïåâíèõ âèä³â ðîñëèí, íàïðèêëàä, 
êóíæóòó (Chen et al, 2019).
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Ïîë³àì³íè: ó÷àñòü ó êë³òèííîìó ñèãíàë³íãó ³ àäàïòàö³¿ ðîñëèí äî ä³¿ àá³îòè÷íèõ ñòðåñîð³â

Òàêîæ ³ñíóº êàñêàä ðåàêö³é, ùî äîçâîëÿº 
ðîñëèíàì ñèíòåçóâàòè ïîë³àì³íè â ðåçóëüòàò³ 
ïåðåòâîðåíü ìåò³îí³íó (ðèñ. 2). Ñïåðøó ï³ä
âïëèâîì S-àäåíîçèëìåò³îí³íñèíòàçè ç ìåò³î-
í³íó óòâîðþºòüñÿ S-àäåíîçèëìåò³îí³í. Öÿ ñïî-
ëóêà ï³ä âïëèâîì àì³íîöèêëîïðîïàíêàðáîêñè-
ëàòñèíòàçè ìîæå ïåðåòâîðþâàòèñÿ íà àì³íî-
êàðáîêñèöèêëîïðîïàí, ç ÿêîãî çà ä³¿ àì³íîöèê-
ëîïðîïàíîêñèäàçè óòâîðþºòüñÿ åòèëåí (ðèñ. 2).
Ïðîäóêòè äåêàðáîêñèëþâàííÿ S-àäåíîçèëìå-
ò³îí³íó, ÿêå çä³éñíþºòüñÿ S-àäåíîçèëìåò³îí³í
äåêàðáîêñèëàçîþ, âèêîðèñòîâóþòüñÿ äëÿ ñèí-
òåçó ñïåðì³äèíó (Gupta et al, 2013). Ó ñâîþ 
÷åðãó ñïåðì³äèí âèêîðèñòîâóºòüñÿ äëÿ ñèíòå-
çó ñïåðì³íó ³ òåðìîñïåðì³íó. Âêàçàí³ ðåàêö³¿ 
ñèíòåçó ÏÀ êàòàë³çóþòüñÿ ñïåðì³äèíñèíòà-
çîþ, ñïåðì³íñèíòàçîþ ³ òåðîñïåðì³íñèíòàçîþ, 
â³äïîâ³äíî (Wen, Moriguchi, 2015) (ðèñ. 2).

Êàäàâåðèí óòâîðþºòüñÿ ç ë³çèíó íåçàëåæ-
íèì â³ä ³íøèõ ÏÀ øëÿõîì ï³ðèäîêñàëüôîñ-
ôàòçàëåæíîãî äåêàðáîêñèëþâàííÿ, ùî êàòà-
ë³çóºòüñÿ ë³çèíäåêàðáîêñèëàçîþ (Tomar et al, 
2013). Öåé ïðîöåñ â³äáóâàºòüñÿ â ñòðîì³ õëî-
ðîïëàñò³â (Minosha et al, 2014). 

Êàòàáîë³çì ÏÀ ó ðîñëèí â îñíîâíîìó çàëå-
æèòü â³ä ä³¿ àì³íîêñèäàç – ì³äºâì³ñíî¿ ä³àì³í-
îêñèäàçè (ÄÀÎ) òà ôëàâ³íîâì³ñíî¿ ïîë³àì³í-
îêñèäàçè (ÏÀÎ). Ïðè ïåðåòâîðåíí³ ïóòðåñ-
öèíó ÄÀÎ óòâîðþþòüñÿ 4-àì³íîáóòàíàëü ³ âè-
ä³ëÿþòüñÿ àì³àê òà ïåðîêñèä âîäíþ. Ïîò³ì
4-àì³íîáóòàíàëü öèêë³çóºòüñÿ ç óòâîðåííÿì ï³-
ðîë³íó, ÿêèé ïåðåòâîðþºòüñÿ íà �-àì³íîìàñ-
ëÿíó êèñëîòó ï³ä ä³ºþ ï³ðîë³íäåã³äðîãåíàçè. 
Âàðòî â³äçíà÷èòè, ùî �-àì³íîìàñëÿíà êèñëîòà 
âèð³çíÿºòüñÿ âèñîêîþ ô³ç³îëîã³÷íîþ àêòèâ-
í³ñòþ ³ íèí³ ïîðÿä ç ïîë³àì³íàìè âèâ÷àºòüñÿ 
ÿê âàæëèâèé ìåòàáîë³ò ç³ ñòðåñ-ïðîòåêòîðíîþ 
ä³ºþ (Li et al, 2020). Ïîò³ì �-àì³íîìàñëÿíà 
êèñëîòà ïåðåòâîðþºòüñÿ íà ñóêöèíàò, ÿêèé 
âõîäèòü ó öèêë Êðåáñà. 

Îêèñíåííÿ ñïåðì³äèíó ³ ñïåðì³íó â³äáóâà-
ºòüñÿ çà äîïîìîãîþ ÏÀÎ ç óòâîðåííÿì 4-àì³-
íîáóòàíàëþ, 3-àì³íîïðîï³ë-4-àì³íîáóòàíàëþ, 
1,3-ä³àì³íîïðîïàíó, NH3 ³ H2O2 (Chen et al, 
2019). Òàêèì ÷èíîì, ïðè äåãðàäàö³¿ óñ³õ ÏÀ 
óòâîðþºòüñÿ ïåðîêñèä âîäíþ, ÿêèé çàëó÷àº-
òüñÿ â êë³òèíí³ ñèãíàëüí³ ïðîöåñè (äèâ. 
íèæ÷å), à ó ðàç³ íàäì³ðíî ³íòåíñèâíîãî êàòà-
áîë³çìó ÏÀ ìîæå áóòè ïðè÷èíîþ îêèñíþ-
âàëüíèõ ïîøêîäæåíü êë³òèí (Yu et al, 2019). 

Ââàæàºòüñÿ, ùî çà ïîì³ðíîãî ñòðåñîâîãî íà-
âàíòàæåííÿ ïîñèëåííÿ êàòàáîë³çìó ÏÀ ³ ïî-
â’ÿçàíå ç íèì íàêîïè÷åííÿ ïåðîêñèäó âîäíþ 
³íäóêóº àíòèîêñèäàíòíó ñèñòåìó, ó òîé ÷àñ 
ÿê çà íàäì³ðíî¿ ä³¿ ñòðåñîð³â óòâîðåííÿ ÀÔÊ 
ïðè äåãðàäàö³¿ ÏÀ ìîæå ïðèçâîäèòè äî îêèñ-
íþâàëüíîãî âèáóõó ³ êë³òèííî¿ çàãèáåë³ (Yu et 
al, 2019).

Çàëó÷åííÿ ïîë³àì³í³â
ó ïðîöåñè êë³òèííîãî ñèãíàë³íãó

Ïîë³àì³íè ³ óòâîðåííÿ àêòèâíèõ ôîðì êèñíþ 
(ÀÔÊ). Òåðì³íîì «ÀÔÊ» âèçíà÷àþòü ñóêóï-
í³ñòü âçàºìíî ïåðåòâîðþâàíèõ ðåàêö³éíîçäàò-
íèõ ôîðì êèñíþ, á³ëüø³ñòü ç ÿêèõ ³ñíóº êîðîò-
êèé ÷àñ. Ñåðåä íèõ âèä³ëÿþòü â³ëüíîðàäèêàëü-
í³ ÷àñòèíêè – ñóïåðîêñèäíèé àí³îí-ðàäèêàë 
(Î2

•�), ã³äðîêñèëüíèé ðàäèêàë (•ÎÍ), ïåðîê-
ñèäí³ ðàäèêàëè (RO2

• òà ³í.) ³ íåéòðàëüí³ ìî-
ëåêóëè – ïåðîêñèä âîäíþ (Í2Î2), ñèíãëåòíèé 
êèñåíü (1Î2) òà ³í. (Gill, Tuteja, 2010). Îñòàí-
í³ì ÷àñîì ñôîðìóâàëèñÿ óÿâëåííÿ ïðî òå, ùî 
ïðè ï³äâèùåíí³ âì³ñòó ÀÔÊ â³äáóâàºòüñÿ çì³-
íà àêòèâíîñò³ ïðàêòè÷íî âñ³õ â³äîìèõ êëàñ³â 
åôåêòîðíèõ á³ëê³â ñèãíàëüíèõ ñèñòåì. Ôóíê-
ö³¿ öèõ á³ëê³â ðåàë³çóþòüñÿ ÿê øëÿõîì çì³íè ¿õ 
ðåäîêñ-ñòàíó ïðè áåçïîñåðåäíüîìó êîíòàêò³ ç 
ÀÔÊ, òàê ³ øëÿõîì ðåäîêñ-ðåãóëÿö³¿ ¿õ ôîñ-
ôîðèëþâàííÿ/äåôîñôîðèëþâàííÿ òà çà ðàõó-
íîê çì³íè âì³ñòó ³íøèõ ñèãíàëüíèõ ïîñåðåä-
íèê³â (êàëüö³þ, ìîíîîêñèäó àçîòó, ñ³ðêîâîä-

Ðèñ. 1. Íàéâàæëèâ³ø³ ÏÀ ðîñëèí
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íþ), ùî òàêîæ ìîæå áóòè ïîâ’ÿçàíå ç³ çì³íîþ 
âì³ñòó ÀÔÊ â êë³òèííèõ êîìïàðòìåíòàõ (Pra-
dedova et al, 2017; Kolupaev et al, 2019b). Ââà-
æàºòüñÿ, ùî ñåðåä óñ³õ ÀÔÊ íàéá³ëüøèé ïî-
òåíö³àë äëÿ ó÷àñò³ â êë³òèííîìó ñèãíàë³íãó 
ìàþòü ìîëåêóëè ïåðîêñèäó âîäíþ, ùî â³äð³ç-
íÿþòüñÿ ñòàá³ëüí³ñòþ ³ â³äíîñíî òðèâàëèì ïå-
ð³îäîì æèòòÿ (Gautam et al, 2017). Ìîëåêóëè 
Í2Î2 ìàþòü çäàòí³ñòü ïîøèðþâàòèñÿ â êë³òè-
íàõ íà çíà÷í³ â³äñòàí³. Öå ïîâ’ÿçàíî ç ¿õ â³ä-
íîñíî íåâèñîêîþ ðåàêö³éíîþ çäàòí³ñòþ ³ ïðî-
íèêíåííÿì ÷åðåç ìåìáðàíè çàâäÿêè â³äñóòíîñò³ 
çàðÿäó. Êð³ì òîãî, îòðèìàí³ äîêàçè ìîæëèâîñò³ 

ïîëåãøåíî¿ äèôóç³¿ Í2Î2 çà äîïîìîãîþ àêâà-
ïîðèí³â (Bienert et al, 2007; Miller et al, 2010). 

Óòâîðåííÿ ÀÔÊ â ðîñëèííèõ êë³òèíàõ â³ä-
áóâàºòüñÿ ÿê ñòîõàñòè÷íî, òàê ³ ç ó÷àñòþ â³ä-
ïîâ³äíèõ ôåðìåíòíèõ ñèñòåì. Êëþ÷îâèìè ôåð-
ìåíòàìè, ùî ãåíåðóþòü ÀÔÊ, ââàæàþòüñÿ ëî-
êàë³çîâàíà â ïëàçìàòè÷í³é ìåìáðàí³ ÍÀÄÔH-
îêñèäàçà, îêðåì³ ôîðìè ïåðîêñèäàçè, îêñà-
ëàòîêñèäàçà, à òàêîæ ôåðìåíòè êàòàáîë³çìó 
ïîë³àì³í³â (Kohli et al, 2017; Yu et al, 2019). 

Ä³àì³íîêñèäàçà (ÄÀÎ) ³ ïîë³àì³íîêñèäàçà 
(ÏÀÎ) º îäíèìè ç ïîòóæíèõ äæåðåë óòâîðåííÿ 
ÀÔÊ â àïîïëàñò³ (Sharova, Medvedev, 2017; 

Ðèñ. 2. Ñèíòåç ³ êàòàáîë³çì ÏÀ ó ðîñëèí. Ñêîðî÷åííÿ: N-ÊÏÀÃ – N-êàðáàìî³ëïóòðåñöèí-àì³äîã³äðîëàçà, 
S-ÀÌÑ – S-àäåíîçèëìåò³îí³íñèíòàçà, SAMÄK – S-àäåíîçèëìåò³îí³íäåêàðáîêñèëàçà, ÀÃ – àðã³íàçà, ÀÄÊ –
àðã³í³íäåêàðáîêñèëàçà, À²Ã – àãìàòèí³ì³íîã³äðîëàçà; ÀÖÊÑ – àì³íîöèêëîïðîïàíêàðáîêñèëàòñèíòàçà, 
ÀÖÏÎ – àì³íîöèêëîïðîïàíîêñèäàçà, Äå-S-àäåíîçèëìåò³îí³í – äåêàðáîêñèëüîâàíèé S-àäåíîçèëìåò³îí³í, 
ÌÒÀ – 5�-ìåòèëò³îàäåíîçèë, ÎÄÊ – îðí³òèíäåêàðáîêñèëàçà, ÏÄÃ – ï³ðîë³íäåã³äðîãåíàçà, ÑïäÑ – 
ñïåðì³äèíñèíòàçà, ÑïìÑ – ñïåðì³íñèíòàçà, ÒñïìÑ – òåðìîñïåðàì³íñèíòàçà, ÖÄÊ – öèòðóë³íäåêàðáî-
êèñëàçà, �-ÀÌÊ – �-àì³íîìàñëÿíà êèñëîòà 
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Kolupaev et al, 2019b). Ö³ ôåðìåíòè îêèñíþþòü 
ÏÀ çà âòîðèííèìè àì³íîãðóïàìè ç îäíî÷àñ-
íèì óòâîðåííÿì H2O2. ÀÔÊ, óòâîðþâàí³ öè-
ìè ôåðìåíòàìè ç ä³- ³ ïîë³àì³í³â, ìîæóòü 
ðîçãëÿäàòèñÿ ÿê êëþ÷îâ³ ñèãíàëüí³ ìîëåêóëè, 
çàä³ÿí³ â ðåàë³çàö³¿ ô³ç³îëîã³÷íèõ åôåêò³â ÏÀ. 

Á³ëüø³ñòü Cu-AO ëîêàë³çîâàí³ â êë³òèííèõ 
ñò³íêàõ àáî ïåðîêñèñîìàõ (Fraudentali et al,
2021). Cu-AO (ÊÔ 1.4.3.6) îêèñíþþòü ïåðå-
âàæíî ä³àì³íè ïóòðåñöèí ³ êàäàâåðèí, ó òîé 
æå ÷àñ îêèñíåííÿ íèìè ñïåðì³äèíó ³ îñîáëèâî 
ñïåðì³íó ìåíø åôåêòèâíå (Fraudentali et al,
2021). Òðè- ³ òåòðààì³íè îêèñíþþòüñÿ ïåðå-
âàæíî ôëàâ³íîâì³ñíîþ ÏÀÎ (ÊÔ 1.5.3.11). 

Îòæå, á³ëüø³ñòü ðîá³ò, ïðèñâÿ÷åíèõ ôóíê-
ö³ÿì àì³íîîêñèäàç êë³òèííèõ ñò³íîê, àïåëþº 
äî ¿õ çäàòíîñò³ ïðîäóêóâàòè ïåðîêñèä âîäíþ 
(Sharova, Medvedev, 2017). Ïîêàçàíà ó÷àñòü 
àì³íîîêñèäàç â ïðîöåñàõ, îäíîçíà÷íî ïîâ’ÿ-
çàíèõ ç óòâîðåííÿì ÀÔÊ, – ðåàêö³ÿõ îêèñ-
íþâàëüíîãî âèáóõó, ë³ãí³ô³êàö³¿ ³ ñóáåðèí³çà-
ö³¿ êë³òèííèõ ñò³íîê, ïðîÿâ³ ôåíîòèïîâî¿ ïëàñ-
òè÷íîñò³ êñèëåìè (Angelini et al, 2010; Frauden-
tali et al, 2021).  

Çá³ëüøåííÿ àêòèâíîñò³ ÄÀÎ ³ ÏÀÎ ï³ä 
âïëèâîì ÏÀ º, éìîâ³ðíî, êëþ÷îâèì ìåõàí³-
ìîì ïîñèëåííÿ ãåíåðàö³¿ ÀÔÊ ðîñëèííèìè 
êë³òèíàìè â ¿õ ïðèñóòíîñò³. Ïðîòå, íàïåâíî, 
ï³äâèùåííÿ âì³ñòó ÀÔÊ çà ä³¿ ÏÀ ìîæå â³ä-
áóâàòèñÿ ³ çà ðàõóíîê ³íøèõ ìåõàí³çì³â. Òàê, 
ó ðîñëèí àðàá³äîïñèñó çàô³êñîâàíî ï³äâèùåí-
íÿ àêòèâíîñò³ ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçè ï³ä âïëèâîì 
åêçîãåííîãî ñïåðì³äèíó (Andronis et al, 2014). 

Åêçîãåííèé ïóòðåñöèí â êîíöåíòðàö³ÿõ, ùî 
³íäóêóâàëè ðîçâèòîê òåïëîñò³éêîñò³ ïðîðîñòê³â 
ïøåíèö³, ñïðè÷èíÿâ òðàíçèòîðíå ï³äâèùåííÿ 
âì³ñòó ïåðîêñèäó âîäíþ ó êîðåíÿõ (Kolupaev 
et al, 2019c). Äàíèé åôåêò óñóâàâñÿ ä³ºþ ÿê 
³íã³á³òîðó ä³àì³íîêñèäàçè àì³íîãóàí³äèíó, òàê 
³ ³íã³á³òîðó ÍÀÄÔH-îêñèäàçè ³ì³äàçîëó, ùî 
ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî ó÷àñòü äâîõ ôåðìåíò³â â 
ïóòðåñöèí-³íäóêîâàíîìó óòâîðåíí³ ÀÔÊ. Íà 
ó÷àñòü ùîíàéìåíøå äâîõ öèõ ôåðìåíò³â â óò-
âîðåíí³ ïåðîêñèäó âîäíþ çà ä³¿ ïóòðåñöèíó 
âêàçóþòü ³ ðåçóëüòàòè, îòðèìàí³ íà ðîñëèíàõ 
ñî¿ (Todorova et al, 2013). Àâòîðè ââàæàþòü, ùî 
ÄÀÎ ðàçîì ç ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçîþ çàáåçïå÷ó-
þòü ñïðè÷èíþâàíèé åêçîãåííèìè ïîë³àìèíà-
ìè åôåêò ñóáåðèí³çàö³¿ êë³òèííèõ ñò³íîê. Òàê 

ñàìî ïîñèëåííÿ óòâîðåííÿ ïåðîêñèäó âîäíþ 
êîðåíÿìè ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ çà ä³¿ åêçîãåí-
íîãî ïóòðåñöèíó, ÿêå óñóâàëîñÿ ³íã³á³òîðàìè 
ÄÀÎ ³ ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçè, áóëî íåîáõ³äíèì äëÿ 
àêòèâàö³¿ ôåðìåíòàòèâíî¿ àíòèîêñèäàíòíî¿ ñèñ-
òåìè ³ ðîçâèòêó òåïëîñò³éêîñò³ ïðîðîñòê³â: âêà-
çàí³ åôåêòè íå ïðîÿâëÿëèñÿ â ïðèñóòíîñò³ àì³-
íîãóàí³äèíó òà ³ì³äàçîëó, à òàêîæ ñêàâåíäæåðà 
ïåðîêñèäó âîäíþ äèìåòèëò³îñå÷îâèíè (ÄÌÒÑ) 
(Kolupaev et al, 2019c). 

Äî ïåâíî¿ ì³ðè ñõîæ³ åôåêòè íà òàê³é æå ìî-
äåë³ (åò³îëüîâàíèõ ïðîðîñòêàõ ïøåíèö³) îòðè-
ìàí³ ³ äëÿ ³íøîãî ä³àì³íó – êàäàâåðèíó. Âñòà-
íîâëåíî, ùî îáðîáêà êàäàâåðèíîì ï³äâèùóâàëà 
âèæèâàí³ñòü ïðîðîñòê³â ï³ñëÿ óøêîäæóâàëü-
íîãî íàãð³âó (Kokorev et al, 2021a). Ïðè öüîìó
ï³ä âïëèâîì êàäàâåðèíó â³äáóâàëîñÿ òðàíçè-
òîðíå çá³ëüøåííÿ âì³ñòó ïåðîêñèäó âîäíþ â 
êîðåíÿõ. Îáðîáêà ïðîðîñòê³â àíòèîêñèäàíòîì 
ÄÌÒÑ òà ³íã³á³òîðîì ä³àì³íîêñèäàçè àì³íî-
ãóàí³äèíîì óñóâàëà ñïðè÷èíþâàí³ êàäàâåðè-
íîì åôåêòè çá³ëüøåííÿ âì³ñòó ïåðîêñèäó âîä-
íþ â êîðåíÿõ ³ ï³äâèùåííÿ òåïëîñò³éêîñò³. 
Ï³ñëÿ ï³äâèùåííÿ âì³ñòó ïåðîêñèäó âîäíþ â
ïðèñóòíîñò³ êàäàâåðèíó â³äçíà÷àëîñÿ ³ çðîñòàí-
íÿ àêòèâíîñò³ àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â –
ñóïåðîêñèääèñìóòàçè (ÑÎÄ), êàòàëàçè ³ ãâàÿ-
êîëïåðîêñèäàçè (Kokorev et al., 2021a). Ïðè
öüîìó àíòèîêñèäàíò ÄÌÒÑ çí³ìàâ åôåêò ï³ä-
âèùåííÿ àêòèâíîñò³ êàòàëàçè ³ ãâàÿêîëïåðîê-
ñèäàçè â êîðåíÿõ, ñïðè÷èíþâàíèé ä³ºþ åêçî-
ãåííîãî êàäàâåðèíó. Âîäíî÷àñ çá³ëüøåííÿ àê-
òèâíîñò³ ÑÎÄ íå óñóâàëîñÿ ä³þ ÄÌÒÑ òà ³í-
ã³á³òîð³â ôåðìåíò³â, ùî ãåíåðóþòü ÀÔÊ. Îòæå,
º ï³äñòàâè ââàæàòè, ùî ìîäèô³êàö³ÿ ôåðìåí-
òàòèâíî¿ àíòèîêñèäàíòíî¿ ñèñòåìè ï³ä ä³ºþ 
êàäàâåðèíó â³äáóâàºòüñÿ çà ðàõóíîê ìåõàí³çì³â 
ÿê çàëåæíèõ, òàê ³ íåçàëåæíèõ â³ä óòâîðåííÿ 
ÀÔÊ. Öå ïðèïóùåííÿ óçãîäæóºòüñÿ ç äàíèìè, 
îòðèìàíèìè ðàí³øå ³íøèìè àâòîðàìè. Âèÿâëå-
íî, ùî åêñïîçèö³ÿ êîðåíåâî¿ ñèñòåìè êðèøòà-
ëåâî¿ òðàâè÷êè â ñåðåäîâèù³ ç äîäàâàííÿì êà-
äàâåðèíó ³íäóêóâàëà ³íòåíñèâíó åêñïðåñ³þ ãåíà
öèòîïëàçìàòè÷íî¿ ³çîôîðìè ñóïåðîêñèääèñìó-
òàçè (Cu/Zn-ÑÎÄ). Öåé åôåêò íå óñóâàâñÿ ä³ºþ 
³íã³á³òîðó ä³àì³íîêñèäàçè àì³íîãóàí³äèíó, ùî 
äàëî ï³äñòàâó àâòîðàì ïðèïóñêàòè ìîæëèâ³ñòü 
ïðÿìîãî âïëèâó êàäàâåðèíó íà åêñïðåñ³þ îê-
ðåìèõ ãåí³â ÑÎÄ (Aronova et al, 2005). Ïðîòå 
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â ö³ëîìó, ÀÔÊ º êëþ÷îâèìè ïîñåðåäíèêàìè 
ó ðåàë³çàö³¿ ô³ç³îëîã³÷íèõ åôåêò³â ÏÀ (Angelini
et al, 2010; Kolupaev et al, 2019c) (ðèñ. 3). 

Çàëó÷åííÿ ïîë³àì³í³â ó ïðîöåñè óòâîðåííÿ îê-
ñèäó àçîòó. Ïîðÿä ç ÀÔÊ âàæëèâ³ ñèãíàëüí³ 
ôóíêö³¿ â êë³òèíàõ âèêîíóþòü àêòèâí³ ôîðìè 
àçîòó, îñíîâíîþ ç ÿêèõ º ìîíîîêñèä àçîòó 
(NO). Öå ãàçîïîä³áíà ìîëåêóëà-ðàäèêàë, ùî 
íàëåæèòü äî ãàçîòðàíñì³òåð³â ³ áåðå ó÷àñòü ó
êîíòðîë³ áàãàòüîõ ôóíêö³é ðîñëèííîãî îðãà-
í³çìó, ó òîìó ÷èñë³ â òðàíñäóêö³¿ ãîðìîíàëü-
íèõ ñèãíàë³â, ðåãóëÿö³¿ êë³òèííîãî öèêëó, ïðî-
öåñàõ ïðîðîñòàííÿ íàñ³ííÿ, äååò³îëÿö³¿, ðèçî-
ãåíåçó ³ àäàïòàö³¿ äî ñòðåñîâèõ ÷èííèê³â ð³çíî¿ 
ïðèðîäè (Krasylenko et al, 2010; Yemets et al, 
2015; 2019; Kolupaev et al, 2019a). 

Îêñèä àçîòó ó ðîñëèí ìîæå óòâîðþâàòèñÿ 
â³äíîâíèì àáî îêèñíþâàëüíèì øëÿõàìè (Cor-
pas, Barroso, 2017). Â³äíîâíèé øëÿõ ïåðåäáà-
÷àº âèêîðèñòàííÿ ÿê ñóáñòðàò³â í³òðàòó àáî 
í³òðèòó â ðåàêö³ÿõ, ùî êàòàë³çóþòüñÿ í³òðàò-
ðåäóêòàçîþ, çâ’ÿçàíîþ ç ìåìáðàíîþ í³òðèò-
NO-ðåäóêòàçîþ ³ ëîêàë³çîâàíîþ â ïåðîêñèñî-
ìàõ êñàíòèíîêñèäîðåäóêòàçîþ (Gupta, Kaiser, 
2010; Farnese et al, 2016). 

Ìåõàí³çì óòâîðåííÿ ó ðîñëèí îêñèäó àçîòó 
îêèñíþâàëüíèì øëÿõîì ç L-àðã³í³íó äîòåïåð 
çàëèøàºòüñÿ ïðåäìåòîì äèñêóñ³¿, îñê³ëüêè ãî-
ìîëîãè NO-ñèíòàçè (NOS) òâàðèí âèÿâëåí³ 
ò³ëüêè ó çåëåíèõ âîäîðîñòåé, àëå íå ó âèùèõ 
ðîñëèí (Li, Lancaster, 2013). Íèí³ ââàæàºòüñÿ, 
ùî íàçåìí³ ðîñëèíè íå ìàþòü òèïîâî¿ NOS 
òâàðèí. Ó çâ’ÿçêó ç öèì ïèòàííÿ ïðî ìåõàí³ç-
ìè L-àðã³í³í-çàëåæíîãî ñèíòåçó NO ó âèùèõ 
ðîñëèí çàëèøàºòüñÿ â³äêðèòèì (Kolbert et al, 
2019). Íå âèêëþ÷åíî, ùî ó âèùèõ ðîñëèí â ïå-
ðîêñèñîìàõ ïðèñóòí³ á³ëêè, â³äì³íí³ â³ä NOS, 
àëå çäàòí³ ãåíåðóâàòè NO, âèêîðèñòîâóþ÷è L-
àðã³í³í ÿê ñóáñòðàò (Corpas, Barroso, 2017; 
Gupta et al, 2020). 

Íàðåøò³, ââàæàºòüñÿ ìîæëèâèì óòâîðåííÿ 
îêñèäó àçîòó ïðè îêèñíåíí³ ïîë³àì³í³â, éìî-
â³ðíî, ³ç çàëó÷åííÿì ó ïðîöåñ Cu-ä³àì³íîêñè-
äàçè (Cu-ÄÀÎ) (Wimalasekera et al, 2011a) àáî 
ÔÀÄ-çâ’ÿçóþ÷èõ ÏÀÎ (Wimalasekera et al, 
2011b) (ðèñ. 3). Òàê, â êîðåíÿõ ðîñëèí àðàá³-
äîïñèñó, íîêàóòíèõ çà Cu-àì³íîêñèäàçîþ 1, ó 
â³äïîâ³äü íà îáðîáêó ïóòðåñöèíîì, óòâîðþâà-
ëàñÿ ìåíøà ê³ëüê³ñòü NO, í³æ ó ðîñëèí äèêîãî 
òèïó (Wimalasekera et al, 2011a). Âîäíî÷àñ ìå-

õàí³çì óòâîðåííÿ NO â êë³òèíàõ ðîñëèí ï³ä 
âïëèâîì ÄÀÎ çàëèøàºòüñÿ íåâ³äîìèì (Pal et
al, 2015). Ïðèïóñêàþòü, ùî Cu-ÄÀÎ áåçïîñå-
ðåäíüî íå ãåíåðóº NO, àëå ìîæå âïëèâàòè íà 
âì³ñò NO îïîñåðåäêîâàíî, ÷åðåç óòâîðåííÿ ïåð-
îêñèäó âîäíþ (Fraudentali et al, 2021) (ðèñ. 3). 
Äåÿê³ àâòîðè ââàæàþòü, ùî ïåðîêñèä âîäíþ áå-
ðå ó÷àñòü ó âèâ³ëüíåíí³ îêñèäó àçîòó, ³íäóêî-
âàíîìó ïîë³àì³íàìè, ÿê äæåðåëî êèñíþ (Yang 
et al, 2014), õî÷à ïðÿìèõ åêñïåðèìåíòàëüíèõ 
ï³äòâåðäæåíü òàêî¿ ã³ïîòåçè ïîêè ùî íåìàº. 

Ñòîñîâíî çâ’ÿçê³â ì³æ ÀÔÊ ³ îêñèäîì 
àçîòó çà ä³¿ íà ðîñëèíè òåòðààì³í³â º äàí³, ùî 
âêàçóþòü íà á³ëüø ðàííº íàêîïè÷åííÿ ïåð-
îêñèäó âîäíþ. Òàê, ó ðîáîò³ Diao ³ ñï³âàâò. 
(2017) ïîêàçàíî, ùî íàêîïè÷åííÿ ïåðîêñèäó 
âîäíþ ó òîìàò³â, ñïðè÷èíþâàíå ä³ºþ ñïåð-
ì³íó ³ ñïåðì³äèíó, íå óñóâàëîñÿ ñêàâåíäæåðîì
îêñèäó àçîòó 2-phenyl-4,4,5,5-tetramethylimida-
zoline-1-oxyl-3-oxide (PTIO) òà ³íã³á³òîðàìè 
ñèíòåçó NO. Ç ³íøîãî áîêó, ï³äâèùåííÿ âì³ñòó 
NO ó öüîìó îá’ºêò³ ÷àñòêîâî í³âåëþâàëîñÿ 
ñêàâåíäæåðîì ïåðîêñèäó âîäíþ ÄÌÒÑ òà 
³íã³áòîðîì ÍÀÄÔH-îêñèäàçè äèôåí³ëåíéîäî-
í³óìîì. Ó çâ’ÿçêó ç öèì àâòîðè ââàæàþòü, ùî 
ïåðîêñèä âîäíþ ÿê ïîñåðåäíèê â ñèãíàëüíîìó 
øëÿõó, ³íäóêîâàíîìó ÏÀ, ðîçòàøîâàíèé âèùå 
â³ä NO. 

Äåùî ³íøà êàðòèíà ñïîñòåð³ãàëàñÿ ïðè äî-
ñë³äæåíí³ âïëèâó ä³àì³íó ïóòðåñöèíó íà óò-
âîðåííÿ ïåðîêñèäó âîäíþ ³ îêñèäó àçîòó ó 
êîðåíÿõ ïðîðîñòê³â ïøåíèö³. Ïîêàçàíî, ùî çà 
îáðîáêè ïóòðåñöèíîì â³äáóâàëîñÿ òðàíçèòîðíå 
ï³äâèùåííÿ ó êîðåíÿõ âì³ñòó îáîõ ñèãíàëüíèõ 
ïîñåðåäíèê³â (Kolupaev et al, 2021). Ïðè öüîìó 
çðîñòàííÿ âì³ñòó îêñèäó àçîòó äåùî âèïåðåä-
æàëî åôåêò çá³ëüøåííÿ ê³ëüêîñò³ Í2Î2. Á³ëü-
øå òîãî, ï³äâèùåííÿ âì³ñòó ïåðîêñèäó âîä-
íþ, ñïðè÷èíþâàíå ä³ºþ ïóòðåñöèíó, ïîâí³ñòþ 
óñóâàëîñÿ îáðîáêîþ ïðîðîñòê³â ñêàâåíäæåðîì 
NO PTIO, à çðîñòàííÿ âì³ñòó îêñèäó àçîòó 
ëèøå ÷àñòêîâî ïðèãí³÷óâàëîñÿ â ïðèñóòíîñò³
ñêàâåíäæåðà Í2Î2 äèìåòèëò³îñå÷îâèíè (Kolu-
paev et al, 2021). 

Ïðè äîñë³äæåíí³ óòâîðåííÿ NO ó ðîñëèí 
àðàá³äîïñèñó, íîêàóòíèõ çà ïåâíèìè ôîðìàìè 
ÄÀÎ (cuao8-1 ³ cuao8-2), áóëî âñòàíîâëåíî 
ïðèãí³÷åííÿ éîãî ñèíòåçó, ó òîé ÷àñ ÿê ñèíòåç 
ïåðîêñèäó âîäíþ ç ó÷àñòþ ÄÀÎ ó öèõ ðîñëèí 
íå ïîðóøóâàâñÿ (Groß et al, 2017). Íà äóìêó 
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àâòîð³â, òàêèé åôåêò äàíî¿ ìóòàö³¿ ìîæå áóòè 
çóìîâëåíèé ¿¿ âïëèâîì íà àêòèâí³ñòü àðã³íàçè. 
¯¿ çðîñòàííÿ ïðèçâîäèòü äî çìåíøåííÿ âì³ñòó 
àðã³í³íó ³ çíèæåííÿ óòâîðåííÿ îêñèäó àçîòó 
øëÿõîì, çàëåæíèì â³ä L-àðã³í³íó. Òàêèì ÷è-
íîì, ïèòàííÿ ïðî ïðè÷åòí³ñòü ÄÀÎ ³ ÏÀÎ äî 
ñèíòåçó NO äîòåïåð çàëèøàºòüñÿ â³äêðèòèì.  

Âîäíî÷àñ, éìîâ³ðíî, ùî ïîë³àì³íè ìîæóòü 
ìîäóëþâàòè ñèíòåç NO ó ðîñëèí ³ ç ó÷àñòþ 
í³òðàòðåäóêòàçè. Òàê, ó ðîáîò³ Rosales et al 
(2012) ïîêàçàíî, ùî åêçîãåíí³ ïóòðåñöèí, ñïåð-
ì³í ³ ñïåðì³äèí ìîæóòü ìîäèô³êóâàòè âì³ñò 
îêñèäó àçîòó ó ëèñòêàõ ïøåíèö³ çà ðàõóíîê 
ñêëàäíî¿ ³ çì³ííî¿ ó ÷àñ³ ìîäóëÿö³¿ àêòèâíîñò³ 
í³òðàòðåäóêòàçè. Âïðîäîâæ ïåðøèõ 3–6 ãîä 
âïëèâó åêçîãåííèõ ÏÀ ó ëèñòêàõ â³äçíà÷àëîñÿ 
çíèæåííÿ àêòèâíîñò³ í³òðàòðåäóêòàçè, âîäíî-
÷àñ ÷åðåç 21 ãîä ³íêóáàö³¿ àêòèâí³ñòü ôåðìåíòó 
çðîñòàëà. Ïðèïóñêàþòü, ùî ³íã³áóâàííÿ í³òðà-
òðåäóêòàçè ìîæå áóòè çóìîâëåíå òèì, ùî ÏÀ 
ñïðèÿþòü âçàºìîä³¿ í³òðàòðåäóêòàçè ç á³ëêîì 
14-3-3, ùî ³íã³áóº öåé ôåðìåíò (Shen, Huber, 
2006). Âîäíî÷àñ ïðè òðèâàëèõ åêñïîçèö³ÿõ 
ê³ëüê³ñòü NO, óòâîðþâàíîãî ç ÏÀ, çìåíøó-
ºòüñÿ äî âåëè÷èí, ùî ñïðè÷èíÿþòü çâîðîòíèé 
åôåêò – àêòèâóþòü í³òðàòðåäóêòàçó. 

Â íàøèõ åêñïåðèìåíòàõ íà ³íòàêòíèõ êî-
ðåíÿõ ïøåíèö³ áóëî âèÿâëåíî òèì÷àñîâå çíè-
æåííÿ àêòèâíîñò³ í³òðàòðåäóêòàçè ç îäíî÷àñ-
íèì çðîñòàííÿì àêòèâíîñò³ ÄÀÎ çà îáðîáêè 
ïóòðåñöèíîì, ùî çá³ãàëîñÿ ó ÷àñ³ ç³ çá³ëüøåí-
íÿì âì³ñòó NO (Kolupaev et al, 2021). Îòæå, 
ìîæíà ïðèïóñòèòè, ùî â ëèñòêàõ ³ êîðåíÿõ 
ôóíêö³îíóþòü ñõîæ³ ìåõàí³çìè âïëèâó ÏÀ íà 
óòâîðåííÿ NO. Ïðîòå áåç ïîÿñíåíü ïîêè ùî 
çàëèøàºòüñÿ ïèòàííÿ ïðî ìåõàí³çì ñòèìóëÿö³¿ 
ÏÀ ñèíòåçó «ïåðâèííîãî» NO ó ðîñëèííèõ 
êë³òèíàõ. 

Ùå îäí³ºþ îñîáëèâ³ñòþ ñèãíàëüíèõ ïðîöå-
ñ³â ç ó÷àñòþ îêñèäó àçîòó º ñêëàäí³ñòü ôóíê-
ö³îíàëüíî¿ âçàºìîä³¿ NO ç ÀÔÊ. Ö³ ñèãíàëüí³ 
ìîëåêóëè ìîæóòü íå ëèøå ï³äñèëþâàòè, à é 
ïîñëàáëþâàòè ä³þ îäíå îäíîãî (Dubovskaya 
et al, 2007; Yun et al, 2011). Ìîæëèâ³ñòü îäíî-
÷àñíîãî óòâîðåííÿ öèõ äâîõ ïîñåðåäíèê³â ïðè 
äåãðàäàö³¿ ÏÀ äîäàòêîâî óñêëàäíþº ïîÿñíåí-
íÿ ¿õ âïëèâó íà ïðîöåñè ÀÔÊ ³ NO-ñèãíàë³íãó. 

Ðîëü êàëüö³þ ó ðåàë³çàö³¿ ñèãíàëüíèõ åôåê-
ò³â ïîë³àì³í³â. ²îíè Ñà2+ ìàþòü óí³êàëüí³ âëàñ-
òèâîñò³ òà óí³âåðñàëüíó çäàòí³ñòü ó ïðîâåäåíí³ 

ð³çíèõ ñèãíàë³â, ÿê³ ÷èíÿòü íà êë³òèíó ïåð-
âèííèé âïëèâ – ãîðìîí³â, ³íøèõ ñèãíàëüíèõ 
ïîñåðåäíèê³â, ñâ³òëà, ãðàâ³òàö³¿, ñòðåñîð³â (Med-
vedev, 2018). Ó ë³òåðàòóð³ º íå÷èñëåíí³ ³ äîñèòü 
íåîäíîçíà÷í³ â³äîìîñò³ ïðî âïëèâ ïîë³àì³í³â
íà êàëüö³ºâèé ãîìåîñòàç ðîñëèííèõ êë³òèí. 
Òàê, ïîêàçàíî, ùî âîíè ìîæóòü àêòèâóâàòè 
Ca2+-íàñîñè ïëàçìàëåìè ³ òèì ñàìèì ïîñèëþ-
âàòè âèõ³ä êàëüö³þ ç öèòîçîëþ â ïîçàêë³òèí-
íèé ïðîñò³ð (Pottosin et al, 2014a). Ç ³íøî-
ãî áîêó, ÿê çàçíà÷àëîñÿ âèùå, ó ïðèñóòíîñò³ 
ïîë³àì³í³â â³äáóâàºòüñÿ ïîñèëåííÿ ãåíåðàö³¿ 
ÀÔÊ ðîñëèííèìè êë³òèíàìè, íàñàìïåðåä çà 
ðàõóíîê àêòèâàö³¿ ÄÀÎ ³ ÏÀÎ. Ïðè öüîìó 
ïåðîêñèä âîäíþ ÿê ïðîäóêò îêèñíåííÿ ÏÀ 
³ ã³äðîêñèëüíèé ðàäèêàë, ùî óòâîðþºòüñÿ â 
ðåçóëüòàò³ íåôåðìåíòàòèâíèõ ðåàêö³é, ìîæóòü 
ñïðèÿòè â³äêðèâàííþ íåñåëåêòèâíèõ êàëüö³º-
âèõ êàíàë³â ³ íàäõîäæåííþ êàëüö³þ â öèòîçîëü 
(Pottosin et al, 2014b) (ðèñ. 3). 

Â³äêðèâàííþ êàëüö³ºâèõ êàíàë³â ïëàçìàòè÷-
íî¿ ìåìáðàíè ï³ä âïëèâîì ÏÀ ìîæå ñïðèÿòè
³ ä³ÿ ñòðåñîâèõ ÷èííèê³â. Íàïðèêëàä, ïîêàçà-

Ðèñ. 3. Çàëó÷åííÿ ÏÀ ó ïðîöåñè ðåäîêñ-, NO- ³ 
êàëüö³ºâîãî ñèãíàë³íãó. ÄÀÎ – ä³àì³íîêñèäàçà, ÍÐ –
í³òðàòðåäóêòàçà, ÏÀÎ – ïîë³àì³íîêñèäàçà
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íî, ùî ñîëüîâèé ñòðåñ ïðèçâîäèòü äî âèõîäó 
ÏÀ â êë³òèíí³ ñò³íêè, ùî çà ðàõóíîê àêòèâà-
ö³¿ àïîïëàñòíèõ ÄÀÎ ³ ÏÀÎ ïðèçâîäèòü äî 
øâèäêîãî ï³äâèùåííÿ âì³ñòó ÀÔÊ. Öå àêòè-
âóº íàäõîäæåííÿ Ñà2+ ÷åðåç ïëàçìàòè÷íó ìåì-
áðàíó òà çá³ëüøóº éîãî âì³ñò â öèòîçîë³ (Singh
et al, 2018). Ïîêàçàíî, ùî ïîñèëåííÿ óòâîðåí-
íÿ ÀÔÊ çà ä³¿ ÏÀ º äîñòàòí³ì ñòèìóëîì äëÿ
â³äêðèâàííÿ àêòèâîâàíèõ ã³ïåðïîëÿðèçàö³ºþ 
êàëüö³ºâèõ êàíàë³â ³, ÿê íàñë³äîê, ïîë³ïøåííÿ 
â êë³òèíàõ K+/Na+-ãîìåîñòàçó òà çàïîá³ãàííÿ 
âòðàòè êàë³þ îðãàíàìè ðîñëèí çà ä³¿ ñîëüîâîãî 
ñòðåñó (Shi, Chan, 2014). Çàïðîïîíîâàíà ìî-
äåëü âïëèâó ÏÀ íà êàëüö³ºâèé ãîìåîñòàç, ùî
âêëþ÷àº â ñåáå ïðîöåñè êàòàáîë³çìó ÏÀ, óò-
âîðåííÿ ³ çíåøêîäæåííÿ ÀÔÊ òà âïëèâ îñ-
òàíí³õ íà íåñåëåêòèâí³ êàò³îíí³ êàíàëè, à òà-
êîæ êàëüö³ºâ³ êàíàëè, ùî ðåãóëþþòüñÿ ã³ä-
ðîêñèëüíèì ðàäèêàëîì (Pottosin et al, 2012). 

Éìîâ³ðíî, ñòðåñ-ïðîòåêòîðí³ åôåêòè ÏÀ 
ðåàë³çóþòüñÿ ç ó÷àñòþ êàëüö³þ, ùî çàä³ÿíèé 
íà ð³çíèõ ä³ëÿíêàõ ñèãíàëüíî¿ ìåðåæ³. Íàïðè-
êëàä, âñòàíîâëåíî, ùî ³íäóêóâàííÿ ðîçâèòêó 
òåïëîñò³éêîñò³ ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ ïóòðåñöè-
íîì óñóâàëîñÿ ä³ºþ õåëàòîðà ïîçàêë³òèííîãî 
êàëüö³þ ÅÃÒÀ òà ³íã³á³òîðó ôîñôîë³ïàçè C 
íåîì³öèíó, ÿêèé ïåðåøêîäæàº íàäõîäæåííþ 
êàëüö³þ â öèòîçîëü ç âíóòð³øíüîêë³òèííèõ 
êîìïàðòìåíò³â (Kolupaev et al, 2020). Ïðè 
öüîìó âêàçàí³ àíòàãîí³ñòè êàëüö³þ óñóâàëè 
çðîñòàííÿ àêòèâíîñò³ ÄÀÎ çà ä³¿ ïóòðåñöèíó 
(Kolupaev et al, 2021) òà ïåðåøêîäæàëè ÀÔÊ-
çàëåæí³é àêòèâàö³¿ ôåðìåíòàòèâíî¿ àíòèîêñè-
äàíòíî¿ ñèñòåìè (Kolupaev et al, 2020). Çàëåæ-
íèì â³ä êàëüö³ºâîãî ãîìåîñòàçó º ³ âïëèâ ÏÀ
íà ïðîäèõîâèé àïàðàò ðîñëèí (äèâ. íèæ÷å). 

Â³äîìî, ùî ³îíè êàëüö³þ ïåðåáóâàþòü ó 
ò³ñí³é ôóíêö³îíàëüí³é âçàºìîä³¿ íå ëèøå ç 
ÀÔÊ, à é NO. Îêñèä àçîòó ìîæå âïëèâàòè íà 
ñòàí êàëüö³ºâèõ êàíàë³â, à ³îíè êàëüö³þ ìî-
æóòü àêòèâóâàòè ôåðìåíòè, ïðè÷åòí³ äî ãåíå-
ðàö³¿ NO, çîêðåìà, NO-ñèíòàçó ³ ÄÀÎ (Cour-
tois et al, 2008; Piterková et al, 2012). Ïðîòå 
çâ’ÿçêè ì³æ âêàçàíèìè ïîñåðåäíèêàìè â êîí-
òåêñò³ ô³ç³îëîã³÷íèõ åôåêò³â ÏÀ äîñë³äæåí³ ùå 
äóæå ñëàáî. 

Ó÷àñòü ñ³ðêîâîäíþ ó ðåàë³çàö³¿ ñòðåñ-ïðîòåê-
òîðíîãî âïëèâó ïîë³àì³í³â. Ñ³ðêîâîäåíü (H2S), 
ïîðÿä ç NO, íàëåæèòü äî êëþ÷îâèõ ãàçîïîä³á-

íèõ ñèãíàëüíèõ ìîëåêóë (ãàçîòðàíñì³òåð³â) â 
êë³òèíàõ ðîñëèí (He, He, 2014; Yamasaki, Co-
hen, 2016; Singh et al, 2018). Îäíèì ç îñíîâ-
íèõ øëÿõ³â ñèíòåçó H2S ó ðîñëèí ââàæàºòüñÿ 
ïåðåòâîðåííÿ L-öèñòå¿íó íà ï³ðóâàò ç âèâ³ëü-
íåííÿì ñ³ðêîâîäíþ ³ àìîí³þ. Öÿ ðåàêö³ÿ êà-
òàë³çóºòüñÿ L-ö³ñòå¿íäåñóëüôã³äðàçîþ (ÊÔ 4.4.
1.1), ÿêà ìîæå áóòè ëîêàë³çîâàíà â öèòîïëàç-
ì³, ïëàñòèäàõ ³ ì³òîõîíäð³ÿõ (Riemenschneider
et al, 2005; Li, 2013). Òàêîæ ìîæëèâå óòâîðåí-
íÿ ñ³ðêîâîäíþ ç D-öèñòå¿íó ï³ä ä³ºþ ëîêà-
ë³çîâàíî¿ â öèòîïëàçì³ D-ö³ñòå³íäåñóëüôã³ä-
ðàçè (ÊÔ 4.4.1.15) (Riemenschneider et al, 2005; 
Guo et al, 2016). Êð³ì òîãî, ñ³ðêîâîäåíü ìîæå 
ñèíòåçóâàòèñÿ øëÿõîì â³äíîâëåííÿ ñóëüô³òó çà 
ó÷àñòþ ñóëüô³òðåäóêòàçè (ÊÔ 1.8.7.1) (Li, 2013) 
òà ùå ê³ëüêîìà ì³íîðíèìè øëÿõàìè (Wang et 
al, 2012; Li, 2015).

Ñ³ðêîâîäåíü áåðå ó÷àñòü ó ðåàë³çàö³¿ áàãà-
òüîõ àäàïòèâíèõ ðåàêö³é ðîñëèí íà ä³þ ñòðå-
ñîð³â ð³çíî¿ ïðèðîäè (Kolupaev et al, 2019; Singh 
et al, 2020). Â³í ïåðåáóâàº ó áàãàòîð³âíåâ³é 
ôóíêö³îíàëüí³é âçàºìîä³¿ ç ³íøèìè ñèãíàëü-
íèìè ìîëåêóëàìè, íàñàìïåðåä, ç îêñèäîì àçî-
òó, ÀÔÊ (Hancock, 2019), à òàêîæ ³îíàìè 
êàëüö³þ (Li, 2013). Ñ³ðêîâîäåíü âçàºìîä³º ³ 
ç³ ñêëàäíîþ ìåðåæåþ ãîðìîíàëüíîãî ñèãíà-
ë³íãó, âêëþ÷àþ÷è êëþ÷îâ³ ñòðåñîâ³ ô³òîãîð-
ìîíè (Chen et al, 2016; Li et al, 2015b; Shan et 
al, 2017; Ziogas et al, 2018). Çâàæàþ÷è íà öå, 
ìîæíà ïðèïóñêàòè ³ íàÿâí³ñòü ôóíêö³îíàëü-
íèõ çàâ’ÿçê³â ì³æ ñ³ðêîâîäíåì ³ ïîë³àì³íàìè, 
ÿê³ ò³ñíî ïîâ’ÿçàí³ ç ñèãíàëüíîþ ³ ãîðìîíàëü-
íîþ ðåãóëÿòîðíîþ ìåðåæåþ ðîñëèííèõ êë³-
òèí. Ïðîòå òàê³ çâ’ÿçêè äîòåïåð çàëèøàþòüñÿ 
ìàéæå íå äîñë³äæåíèìè. 

Ó ðîáîò³ Li ³ ñï³âàâò. (2016) âïåðøå îòðè-
ìàí³ äàí³, ùî âêàçóþòü íà ðîëü ñ³ðêîâîäíþ 
â ðåàë³çàö³¿ ïðîòåêòîðíî¿ ä³¿ ïóòðåñöèíó íà 
ðîñëèíè ÿ÷ìåíþ çà óìîâ îïðîì³íåííÿ ÓÔ-B. 
Îáðîáêà ðîñëèí ïóòðåñöèíîì, ùî çìåíøóâà-
ëà ïîøêîäæåííÿ, ñïðè÷èíþâàí³ ä³ºþ ÓÔ-B, 
ïðèâîäèëà äî ï³äâèùåííÿ ó ëèñòêàõ âì³ñòó 
ñ³ðêîâîäíþ. Ïðè öüîìó çàõèñíèé âïëèâ ïóò-
ðåñöèíó, ùî âèÿâëÿâñÿ ó ï³äâèùåíí³ àêòèâíîñò³ 
àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â ³ çìåíøåíí³ îêèñ-
íþâàëüíèõ ïîøêîäæåíü, óñóâàâñÿ îáðîáêîþ 
ðîñëèí ñêàâåíäæåðîì H2S ã³ïîòàóðèíîì (Li et 
al, 2016). 
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Íà ïðîðîñòêàõ ïøåíèö³ îòðèìàí³ ðåçóëü-
òàòè, ùî âêàçóþòü íà ðîëü ñ³ðêîâîäíþ â ³í-
äóêîâàíîìó ïóòðåñöèíîì ï³äâèùåíí³ ¿õ òåïëî-
ñò³éêîñò³ (Kokorev et al, 2020). ²íêóáàö³ÿ êîðå-
í³â ïðîðîñòê³â â ñåðåäîâèù³, ùî ì³ñòèëî 1 ìÌ 
ïóòðåñöèí, ñïðè÷èíÿëà òðàíçèòîðíå ïîñèëåí-
íÿ ãåíåðàö³¿ ñ³ðêîâîäíþ. Îáðîáêà êîðåí³â ïðî-
ðîñòê³â ³íã³á³òîðîì îñíîâíîãî ôåðìåíòó ñèí-
òåçó H2S L-ö³ñòå¿íäåñóëüôã³äðàçè ï³ðóâàòîì êà-
ë³þ ÷àñòêîâî í³âåëþâàëà ñïðè÷èíþâàíå ïóò-
ðåñöèíîì ï³äâèùåííÿ ñò³éêîñò³ ïðîðîñòê³â äî
óøêîäæóâàëüíîãî íàãð³âàííÿ. Ï³ä âïëèâîì 
ïóòðåñöèíó ï³äâèùóâàëàñÿ àêòèâí³ñòü ÑÎÄ ³ 
êàòàëàçè â êîðåíÿõ. Öåé åôåêò ä³àì³íó óñóâàâ-
ñÿ îáðîáêîþ ïðîðîñòê³â ï³ðóâàòîì êàë³þ. Ïðè
êîìá³íîâàí³é îáðîáö³ ïóòðåñöèíîì ³ äîíîðîì 
ñ³ðêîâîäíþ NaHS â³äçíà÷àëîñÿ äîäàòêîâå ï³ä-
âèùåííÿ òåïëîñò³éêîñò³ ïðîðîñòê³â ³ çá³ëüøåí-
íÿ àêòèâíîñò³ àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â (Ko-
korev et al, 2020). Îòæå, º ï³äñòàâè ïðèïóñêàòè, 
ùî äëÿ ðåàë³çàö³¿ ô³ç³îëîã³÷íèõ åôåêò³â ïóò-
ðåñöèíó ìàº çíà÷åííÿ ï³äâèùåííÿ åíäîãåí-
íîãî âì³ñòó ñ³ðêîâîäíþ ÿê ñèãíàëüíîãî ïî-
ñåðåäíèêà. 

Ó÷àñòü ïîë³àì³í³â
ó êë³òèííèõ ìåõàí³çìàõ ñò³éêîñò³ ðîñëèí

Ïîë³àì³íè ³ àíòèîêñèäàíòíèé çàõèñò êë³òèí. 
Îäíèì ³ç íàñë³äê³â âïëèâó íà ðîñëèíè ñòðåñî-
âèõ ÷èííèê³â íàéð³çíîìàí³òí³øî¿ ïðèðîäè º 
òàê çâàíèé âòîðèííèé îêèñíþâàëüíèé ñòðåñ. 
Éîãî ïðè÷èíàìè ìîæóòü áóòè ïîðóøåííÿ 
òðàíñïîðòó åëåêòðîí³â â åëåêòðîí-òðàíñïîðò-
íèõ ëàíöþãàõ õëîðîïëàñò³â ³ ì³òîõîíäð³é (Asg-
her et al, 2017), ³íàêòèâàö³ÿ àíòèîêñèäàíòíèõ 
ôåðìåíò³â (Gill, Tuteja, 2010), ïîñèëåííÿ óòâî-
ðåííÿ ÀÔÊ â íåôåðìåíòàòèâíèõ ðåàêö³ÿõ ç 
ïðÿìîþ ó÷àñòþ ³îí³â Cu, Fe, à òàêîæ ³íøèõ 
ìåòàë³â ç³ çì³ííîþ âàëåíòí³ñòþ (Asgher et al, 
2017; Kohli et al, 2017). Çâàæàþ÷è íà öå, ñåðåä 
êë³òèííèõ ñòðåñ-ïðîòåêòîðíèõ ñèñòåì íàé-
á³ëüø óí³âåðñàëüíîþ ââàæàºòüñÿ àíòèîêñè-
äàíòíà, ¿¿ ³íäóêóâàííÿ åêçîãåííèìè âïëèâàìè, 
çîêðåìà, ä³ºþ ô³ç³îëîã³÷íî àêòèâíèõ ñïîëóê, 
çàçâè÷àé ñïðè÷èíÿº ðîçâèòîê ñò³éêîñò³ ðîñëèí 
äî ñòðåñîð³â (Kolupaev et al, 2019b). 

ÏÀ çàä³ÿí³ â àíòèîêñèäàíòíîìó çàõèñò³ 
êë³òèí ùîíàéìåíøå ê³ëüêîìà ð³çíèìè øëÿ-
õàìè. Îäí³ºþ ç³ ñêëàäîâèõ ïðÿìîãî çàõèñíî-
ãî âïëèâó ïîë³àì³í³â â ñòðåñîâèõ óìîâàõ º 

çâ’ÿçóâàííÿ íèìè ðàäèêàëüíèõ ÀÔÊ. Íàé-
á³ëüø àêòèâíèìè ñêàâåíäæåðàìè êèñíåâèõ 
ðàäèêàë³â ââàæàþòüñÿ ñïåðì³äèí ³ ñïåðì³í 
(Wimalasekera et al, 2011b). Àíòèîêñèäàíòí³ 
âëàñòèâîñò³ ïîë³àì³í³â ìîæóòü áóòè çóìîâëå-
í³ ìîæëèâ³ñòþ êèñåíü-çàëåæíîãî àâòî- ³ ôåð-
ìåíòàòèâíîãî (çà äîïîìîãîþ äè- ³ ïîë³àì³-
íîêñèäàç) îêèñíåííÿ àì³íîãðóï (Kuznetsov, 
Shevyakova, 2011). 

²íøèì ìåõàí³çìîì àíòèîêñèäàíòíîãî çà-
õèñòó êë³òèí, çóìîâëåíèì ä³ºþ ÏÀ, ìîæå áó-
òè ³íã³áóâàííÿ ÍÀÄÔH-îêñèäàçè (Ghosh et 
al, 2012). Òàê, ïîêàçàíî, ùî îáðîáêà ðîñëèí 
îã³ðêà åêçîãåííèì ñïåðì³äèíîì óñóâàëà çðîñ-
òàííÿ àêòèâíîñò³ ÍÀÄÔH-îêñèäàçè ³ âì³ñòó ïåð-
îêñèäó âîäíþ, ñïðè÷èíþâàí³ ä³ºþ ã³ïîòåðì³¿ 
(Shen et al, 2000). Ïðè öüîìó çà îáðîáêè ðîñ-
ëèí ³íã³á³òîðîì ñèíòåçó ÏÀ ìåòèëãë³îêñàëü-á³ñ-
ãóàí³ëã³äðàçîíîì ïîñèëþâàëèñÿ åôåêòè õîëîäî-
³íäóêîâàíîãî ï³äâèùåííÿ àêòèâíîñò³ ÍÀÄÔH-
îêñèäàçè òà îêèñíþâàëüí³ ïîøêîäæåííÿ ëèñò-
ê³â. Âîäíî÷àñ çà îïòèìàëüíî¿ òåìïåðàòóðè ðîñ-
òó ðîñëèí ñïåðì³äèí ³ñòîòíî íå âïëèâàâ íà
àêòèâí³ñòü öüîãî ôåðìåíòó. Àâòîðè ïðèïóñêà-
þòü, ùî çìåíøåííÿ àêòèâíîñò³ ÍÀÄÔH-îê-
ñèäàçè ï³ä âïëèâîì ñïåðì³äèíó çà ä³¿ íèçüêèõ 
òåìïåðàòóð ìîæå áóòè ïîâ’ÿçàíå ç³ ñòàá³ë³çàö³ºþ 
íèì ìåìáðàííèõ ñòðóêòóð. Ïðîòå, ìîæëèâî, 
ùî ÏÀ çäàòí³ âïëèâàòè íà åêñïðåñ³þ ãåí³â,
ÿê³ êîäóþòü ìîëåêóëÿðí³ ôîðìè ÍÀÄÔH-îê-
ñèäàçè. Ó òðàíñôîðìàíò³â òþòþíó ç ïîñèëå-
íîþ åêñïðåñ³ºþ ãåíà S-àäåíîçèëìåò³îí³íäåêàð-
áîêñèëàçè ³ ï³äâèùåíèì âì³ñòîì ñïåðì³äèíó 
â³äçíà÷àëàñÿ íèæ÷à ïîð³âíÿíî ç ðîñëèíàìè 
äèêîãî òèïó åêñïðåñ³ÿ ãåí³â RbohD ³ RbohF, ùî 
êîäóþòü äâ³ îñíîâí³ ³çîôîðìè ôåðìåíòó (Seo et 
al, 2019). Çà ðàõóíîê öüîãî òðàíñôîðìàíòè ãå-
íåðóâàëè ìåíøó ê³ëüê³ñòü ñóïåðîêñèäíîãî ðà-
äèêàëà ³ ïåðîêñèäó âîäíþ ïðè ñîëüîâîìó ñòðåñ³. 

Íà îêðåìèõ îá’ºêòàõ ïîêàçàíî çäàòí³ñòü ïóò-
ðåñöèíó ïðèãí³÷óâàòè ÍÀÄÔH-îêñèäàçó â óìî-
âàõ in vitro (Pang et al, 2007; Ghosh et al, 2012). 
Ïðîòå, ÿê óæå â³äçíà÷àëîñÿ, íà êîðåíÿõ ³íòàêò-
íèõ ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ âèÿâëåíî, ùî ñïðè-
÷èíþâàíå îáðîáêîþ ïóòðåñöèíîì çðîñòàííÿ
âì³ñòó ïåðîêñèäó âîäíþ ÷àñòêîâî ïðèãí³÷óâà-
ëîñÿ ³íã³á³òîðîì ÍÀÄÔH-îêñèäàçè, ùî âêà-
çóº íà ìîæëèâó ó÷àñòü öüîãî ôåðìåíòó â ïî-
ñèëåíí³ ãåíåðàö³¿ ÀÔÊ çà ä³¿ ÏÀ (Kolupaev 
et al, 2019c). Ïðè öüîìó âàðòî çàóâàæèòè, 
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ùî â ñèñòåì³ in vivo âïëèâ ÏÀ íà ò³ ÷è ³íø³ 
ôåðìåíòí³ ñèñòåìè ìîæå áóòè äîñèòü ñêëàä-
íèì ³ ïîâ’ÿçàíèì ÿê ç ïåðåòâîðåííÿì îäíèõ 
ÏÀ íà ³íø³, òàê ³ ç óòâîðåííÿì ç ÏÀ ³íøèõ 
ñèãíàëüíèõ ïîñåðåäíèê³â (Pal et al, 2015). 

Ùå îäèí øëÿõ ó÷àñò³ ÏÀ â ðåãóëÿö³¿ ðåäîêñ-
ãîìåîñòàçó ïîâ’ÿçàíèé ç ¿õ âïëèâîì íà àêòèâ-
í³ñòü àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â. Òàê³ åôåêòè, 
íàñàìïåðåä çà ä³¿ íà ðîñëèíè åêçîãåííèõ ÏÀ, íà 
ôåíîìåíîëîã³÷íîìó ð³âí³ äîñë³äæóþòüñÿ âæå
äîñèòü äîâãî. Òàê, îáðîáêà ðîñëèíè íóòó ïóòðå-
ñöèíîì, ñïåðì³íîì òà ñïåðì³äèíîì ñïðè÷èíÿ-
ëà ï³äâèùåííÿ àêòèâíîñò³ ÑÎÄ ³ êàòàëàçè ïðè 
õîëîäîâîìó ñòðåñ³ (Nayyar, Chander, 2004). Ó 
ðîñëèí êóêóðóäçè ï³ñëÿ îáðîáêè ïóòðåñöèíîì 
ï³äâèùóâàëàñÿ àêòèâí³ñòü ÑÎÄ ³ ïåðîêñèäàçè, 
ó òîìó ÷èñë³ íà ôîí³ òåïëîâîãî ñòðåñó (Yadav 
et al, 2017). Ó êîðåíÿõ ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ 
â³äçíà÷àëîñÿ çàëåæíå â³ä ÀÔÊ òà ³îí³â êàëü-
ö³þ çðîñòàííÿ àêòèâíîñò³ ÑÎÄ, êàòàëàçè ³ ãâà-
ÿêîëïåðîêñèäàçè çà îáðîáêè ïóòðåñöèíîì 
(Kolupaev et al, 2020). 

Îáïðèñêóâàííÿ ðîñëèí ðèñó ñïåðì³äèíîì 
çóìîâëþâàëî ï³äâèùåííÿ àêòèâíîñò³ ÑÎÄ, êà-
òàëàçè, ãëóòàò³îí-S-òðàíñôåðàçè òà àñêîðáàò-
ïåðîêñèäàçè ï³ñëÿ âïëèâó òåïëîâîãî ñòðåñó 
(Mostofa et al, 2014). Ñõîæ³ åôåêòè çðîñòàííÿ 
àêòèâíîñò³ ÑÎÄ ³ êàòàëàçè ï³ä âïëèâîì ñïåð-
ì³äèíó â³äçíà÷àëèñÿ â êîëîññÿõ ðèñó (Zhow
et al, 2020). Ïîâ³äîìëÿºòüñÿ òàêîæ ïðî ï³ä-
âèùåííÿ àêòèâíîñò³ ÑÎÄ ³ ïåðîêñèäàçè ó 
ÿïîíñüêîãî ðèñó ïðè òåïëîâîìó ñòðåñ³ çà 
îáðîáêè ðîñëèí ñïåðì³äèíîì ï³ñëÿ öâ³ò³ííÿ 
(Tang et al, 2018). Îáðîáêà ñïåðì³äèíîì ³ 
ñïåðì³íîì çìåíøóâàëà òåïëîâ³ ïîøêîäæåí-
íÿ ðîñëèí ïøåíèö³ ó ïåð³îä íàëèâó çåðíà, 
ñïðè÷èíÿþ÷è çðîñòàííÿ ó çåðí³âêàõ àêòèâ-
íîñò³ ÑÎÄ, ïåðîêñèäàçè ³ êàòàëàçè (Jing et al, 
2020). Åêçîãåííèé ñïåðì³äèí òàêîæ ï³äâè-
ùóâàâ àêòèâí³ñòü ÑÎÄ, êàòàëàçè ³ àñêîðáàò-
ïåðîêñèäàçè òà çíèæóâàâ ïðîÿâè îêèñíþâàëü-
íîãî ñòðåñó ó ðîñëèí êîíþøèíè ïðè ã³ïåðòåð-
ì³¿ (Luo et al, 2020). 

Íà äåÿêèõ îá’ºêòàõ äîñë³äæåíî âïëèâ ÏÀ
íà åêñïðåñ³þ ãåí³â àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåí-
ò³â. Òàê, ï³ä âïëèâîì êàäàâåðèíó âèÿâëåíî 
ïîñèëåííÿ åêñïðåñ³¿ ãåíà öèòîçîëüíî¿ Cu-ÑÎÄ 
ó êðèøòàëåâî¿ òðàâè÷êè (Aronova et al, 2005). 
Ó ðîñëèí òþòþíó, òðàíñôîðìîâàíèõ ãåíîì 
îäíîãî ç ôåðìåíò³â ñèíòåçó ÏÀ (S-àäåíîçèë-

ìåò³îí³íäåêàðáîêñèëàçè), â³äçíà÷àëîñÿ ïîñè-
ëåííÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â Mn-ÑÎÄ, àñêîðáàòïåð-
îêñèäàçè, êàòàëàçè ³ ãëóòàò³îí-S-òðàíñôåðàçè 
(Wi et al, 2006; Seo et al, 2019). Ö³ ôàêòè âêà-
çóþòü íà çàëó÷åííÿ ÏÀ â ðåãóëÿö³þ åêñïðåñ³¿ 
ãåí³â ôåðìåíò³â àíòèîêñèäàíòíî¿ ñèñòåìè. 

Ó ðÿä³ äîñë³äæåíü, âèêîíàíèõ íà ð³çíèõ 
îá’ºêòàõ, ïîâ³äîìëÿºòüñÿ ïðî ï³äâèùåííÿ ï³ä
âïëèâîì ÏÀ âì³ñòó ó ðîñëèíàõ íèçüêîìî-
ëåêóëÿðíèõ ìóëüòèôóíêö³îíàëüíèõ ñïîëóê, ó
òîìó ÷èñë³ ç àíòèîêñèäàíòíèìè âëàñòèâîñòÿ-
ìè. Ó ðîñëèí íóòó îáðîáêà ñïåðì³íîì, ñïåð-
ì³äèíîì ³ ïóòðåñöèíîì ñïðè÷èíþâàëà ï³äâè-
ùåííÿ âì³ñòó àñêîðáàòó ³ â³äíîâëåíîãî ãëó-
òàò³îíó (Nayyar, Chander, 2004). Âì³ñò öèõ àí-
òèîêñèäàíò³â ï³äâèùóâàâñÿ ³ ó ðîñëèí ðèñó çà 
ä³¿ ñïåðì³äèíó (Mostofa et al, 2014). Âîäíî÷àñ 
ìåõàí³çìè âïëèâó ÏÀ íà âì³ñò íèçüêîìîëåêó-
ëÿðíèõ àíòèîêñèäàíò³â çàëèøàþòüñÿ ìàëîäîñ-
ë³äæåíèìè. 

Ïîðÿä ç³ çãàäàíèìè âèùå «êëàñè÷íèìè» 
àíòèîêñèäàíòàìè ïîì³òíèé âíåñîê ó çàõèñò
â³ä óøêîäæóâàëüíî¿ ä³¿ ÀÔÊ ìîæóòü ðîáèòè
³ ñïîëóêè, äëÿ ÿêèõ àíòèîêñèäàíòíà ôóíêö³ÿ 
íå º îñíîâíîþ, çîêðåìà, ïðîë³í. Éîãî ñòðóê-
òóðí³ îñîáëèâîñò³ äàþòü ï³äñòàâè ðîçãëÿäàòè 
ìîæëèâ³ñòü ïðÿìî¿ ³íàêòèâàö³¿ ðàäèêàëüíèõ 
ôîðì êèñíþ. Â³äîìî, ùî ïðîë³í çäàòíèé óò-
âîðþâàòè ñò³éêèé ðàäèêàë, îñê³ëüêè ì³ñòèòü 
òðåòèííèé âóãëåöåâèé àòîì. Öå ïðèçâîäèòü äî 
«ãàñ³ííÿ» àáî îáðèâó êàñêàäó â³ëüíîðàäèêàëü-
íèõ ðåàêö³é, ùî çàïóñêàþòüñÿ ñóïåðîêñèä-
ðàäèêàëîì, ïåðîêñèä-ðàäèêàëîì àáî ã³äðîêñèë-
ðàäèêàëîì (Liang et al, 2013). 

ª â³äîìîñò³ ïðî àêòèâàö³þ ñèíòåçó ïðîë³íó
ó ðîñëèí åêçîãåííèìè ÏÀ. Ó ðîñëèí ïøåíèö³
çà îáðîáêè ïóòðåñöèíîì ïîñèëþâàëèñÿ åêñ-
ïðåñ³ÿ ãåíà �1ï³ðîë³í-5-êàðáîêñèëàòñèíòàçè ³
çðîñòàâ âì³ñò ïðîë³íó (Ebeed et al, 2017; Pal 
et al, 2018). Íàêîïè÷åííÿ ïðîë³íó ó çåðí³âêàõ 
ïøåíèö³ ï³ä ÷àñ ¿õ íàëèâó â óìîâàõ ä³¿ íàäì³ðíî 
âèñîêèõ òåìïåðàòóð ïîñèëþâàëîñÿ ï³ä âïëè-
âîì åêçîãåííîãî ñïåðì³äèíó (Jing et al, 2020).
Ó âèãíè (Vigna unguiculata L.) ñïåðì³í ï³äñè-
ëþâàâ åôåêò íàêîïè÷åííÿ ïðîë³íó, ñïðè÷è-
íþâàíèé ä³ºþ õëîðèäó êàäì³þ (Nahar et al, 
2016b). Âîäíî÷àñ ó ïðîðîñòê³â ð³ïàêó ï³ä âïëè-
âîì ñïåðì³íó â³äçíà÷àëîñÿ ïðèãí³÷åííÿ íàêî-
ïè÷åííÿ ïðîë³íó, ³íäóêîâàíîãî îñìîòè÷íèì 
ñòðåñîì (Larher et al, 1998).  
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Ñèíòåç ñòðåñîâèõ á³ëê³â ââàæàºòüñÿ îäí³ºþ 
ç âàæëèâèõ ñòðàòåã³é àäàïòàö³¿ îðãàí³çì³â äî 
íåñïðèÿòëèâèõ óìîâ ³ñíóâàííÿ. Îäíà ç êëþ÷î-
âèõ ôóíêö³é öèõ á³ëê³â øàïåðîííà, ïîâ’ÿçàíà 
³ç çàïîá³ãàííÿì àãðåãàö³¿ ÷àñòêîâî äåíàòóðîâà-
íèõ ìîëåêóë ³íøèõ á³ëê³â, ïîëåãøåííÿì ïðî-
òåîë³òè÷íî¿ äåãðàäàö³¿ íåîáîðîòíî ïîøêîäæå-
íèõ á³ëêîâèõ ìîëåêóë, òðàíñïîðòîì á³ëê³â äî 
ë³çîñîì ³ ïðîòåîñîì. Òàê³ ôóíêö³¿, çîêðåìà, âè-
êîíóþòü HSP70, ïðåäñòàâëåí³ ð³çíèìè ï³äðîäè-
íàìè (Wang et al, 2004). Ïðè ïîÿâ³ â êë³òèíàõ 
âåëèêî¿ ê³ëüêîñò³ äåíàòóðîâàíèõ á³ëêîâèõ ìî-
ëåêóë çà ñòðåñîâèõ óìîâ ÷èííèê³â øàïåðîíè 
HSP70 çâ’ÿçóþòü ¿õ êîðîòê³ ã³äðîôîáí³ ä³ëÿíêè, 
òèì ñàìèì çàïîá³ãàþ÷è àãðåãàö³¿, òà ñïðèÿþòü 
ðåôîëäèíãó ðàçîì ç ³íøèìè ãðóïàìè øàïåðîí³â 
(Mayer, Bukau, 2005; Kozeko, Kordyum, 2021). 

ª â³äîìîñò³ ïðî ïîñèëåííÿ ñèíòåçó HSP70 
òà äåÿêèõ ³íøèõ ñòðåñîâèõ á³ëê³â çà ä³¿ åêçî-
ãåííèõ ÏÀ. Ó ðîñëèí á³ëî¿ êîíþøèíè îá-
ðîáêà ñïåðì³äèíîì çà óìîâ òåïëîâîãî ñòðåñó 
ïîñèëþâàëà åêñïðåñ³þ ãåí³â ðîäèíè á³ëê³â 
òåïëîâîãî øîêó HSP70, HSH 70-5 ³ HSP70B 
(Luo et al, 2020). Òàêîæ íà ðîñëèíàõ öüîãî âèäó 
âñòàíîâëåíî ïîñèëåííÿ ñèíòåçó äåã³äðèí³â ç 
ìîë. ìàñîþ 22 ³ 33 êÄà çà âïëèâó åêçîãåííîãî 
ñïåðì³íó (Li et al, 2015a). Ó ö³ëîìó æ, çàëó÷åí-
íÿ ÏÀ äî ðåãóëÿö³¿ ñèíòåçó ñòðåñîâèõ á³ëê³â 
äîñë³äæåíî ïîêè ùî ôðàãìåíòàðíî. 

Ïîë³àì³íè ó ðåãóëÿö³¿ ïðîäèõîâîãî àïàðàòó. 
Çì³íà ñòàíó ïðîäèõ³â º âàæëèâîþ àäàïòèâíîþ 
ðåàêö³ºþ ðîñëèí ó â³äïîâ³äü íà ä³þ ð³çíèõ 
àá³îòè÷íèõ ³ á³îòè÷íèõ ñòðåñîð³â, çîêðåìà, ïî-
ñóõè (Acharya, Assmann, 2009; Sarwat, Tuteja, 
2017), îçîíó (Brosché et al, 2010), ³íô³êóâàí-
íÿ (Montillet et al, 2013). Çàêðèâàííÿ ïðîäèõ³â 
â³äáóâàºòüñÿ çà ïîñåðåäíèöòâà ô³òîãîðìîí³â ³
ñèãíàëüíèõ ñïîëóê. Îäíèì ç êëþ÷îâèõ ãîðìî-
í³â, ùî âïëèâàþòü íà ñòàí ïðîäèõîâîãî àïà-
ðàòó ðîñëèí, º àáñöèçîâà êèñëîòà (ÀÁÊ) (Ne-
ill, Burnett, 1999). Ïðîòå, êð³ì ÀÁÊ çàêðèâàí-
íÿ ïðîäèõ³â ìîæå ³íäóêóâàòèñÿ ï³äâèùåííÿì 
âì³ñòó àáî åêçîãåííîþ ä³ºþ ³íøèõ ô³òîãîð-
ìîí³â, çîêðåìà, åòèëåíó, æàñìîíîâî¿ ³ ñàë³-
öèëîâî¿ êèñëîò (Suhita et al, 2004; Liu et al, 
2012; Miura et al, 2013; Yastreb et al, 2018). 
Òàêîæ ñòàí ïðîäèõ³â ðåãóëþºòüñÿ ñèãíàëüíè-
ìè ïîñåðåäíèêàìè – ÀÔÊ, ³îíàìè êàëüö³þ, 
îêñèäîì àçîòó òà ³íøèìè ãàçîòðàíñì³òåðàìè 
(Kwak et al, 2006; Munemasa et al, 2011). 

ßê óæå çàçíà÷àëîñÿ, çðîñòàííÿ âì³ñòó ïîë³-
àì³í³â ó êë³òèíàõ ïðèçâîäèòü äî çá³ëüøåííÿ 
âì³ñòó â íèõ êëþ÷îâèõ ñèãíàëüíèõ ïîñåðåä-
íèê³â (ÀÔÊ, NO, ³îí³â êàëüö³þ), ùî ïðè-
÷åòí³ äî ðåãóëÿö³¿ ñòàíó ïðîäèõ³â. Éìîâ³ðíî, 
öèì ïîÿñíþþòüñÿ çàðåºñòðîâàí³ ôåíîìåíè 
çàêðèâàííÿ ïðîäèõ³â ï³ä âïëèâîì åêçîãåííèõ 
ÏÀ. Çîêðåìà, äîñèòü äàâíî íà ïðèêëàä³ åï³-
äåðì³ñó Vicia faba ïîêàçàíî, ùî ñïåðì³í, ñïåð-
ì³äèí, ïóòðåñöèí ³ êàäàâåðèí çäàòí³ ñïðè÷èíÿòè 
çàêðèâàííÿ ïðîäèõ³â, âïëèâàþ÷è íà ïîòåíö³àë-
çàëåæí³ êàë³ºâ³ êàíàëè ³ ïåðåøêîäæàþ÷è íàä-
õîäæåííþ êàë³þ ó çàìèêàþ÷³ êë³òèíè (Liu et 
al, 2000). Òàêîæ â³äîìî, ùî ïóòðåñöèí ìîæå 
áóòè çàä³ÿíèé â ³íäóêîâàíîìó ÀÁÊ çàêðèâàíí³ 
ïðîäèõ³â (An et al, 2008). Ïðè öüîìó ïðèïóñ-
êàþòü, ùî öåé ä³àì³í âèñòóïàº ëàíêîþ, ÿêà 
çóìîâëþº çàëåæíå â³ä àêòèâíîñò³ ä³àì³íîêñè-
äàçè çðîñòàííÿ âì³ñòó ïåðîêñèäó âîäíþ ó 
çàìèêàþ÷èõ êë³òèíàõ ³ íàñòóïíå ï³äâèùåííÿ 
â íèõ âì³ñòó [Ca2+]. Íà çàìèêàþ÷èõ êë³òèíàõ 
åï³äåðì³ñó àðàá³äîïñèñó ç âèêîðèñòàííÿì ³íã³-
á³òîðíîãî àíàë³çó òà ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷íèõ 
ìåòîä³â ïîêàçàíî çíà÷åííÿ óòâîðåííÿ ïåðîê-
ñèäó âîäíþ òà ñèíòåçó NO ó ðåàë³çàö³¿ ïðî-
äèõîâèõ åôåêò³â ïîë³àì³í³â (Agurla et al, 2018). 
Ó ðîáîò³ Echevarria-Machado ³ ñï³âàâò. (2002) 
âñòàíîâëåíî, ùî ñïåðì³í çäàòíèé ï³äâèùóâàòè 
àêòèâí³ñòü ôîñôîë³ïàçè Ñ ³ âì³ñò ³íîçèòîë-1,4,
5-ôîñôàòó ó êîðåíÿõ ðîñëèí Catharanthus roseus. 
ßê â³äîìî, îñòàíí³é ñïðè÷èíÿº â³äêðèâàííÿ 
âíóòð³øíüîêë³òèííèõ êàëüö³ºâèõ êàíàë³â. Â íà-
øèõ åêñïåðèìåíòàõ ç’ÿñîâóâàëè ìîæëèâó ó÷àñòü 
ð³çíèõ ïóë³â êàëüö³þ òà êîìïîíåíò³â ë³ï³äíîãî 
ñèãíàë³íãó â ðåàë³çàö³¿ âïëèâó ïóòðåñöèíó ³ 
ñïåðì³íó íà ñòàí çàìèêàþ÷èõ êë³òèí ïðîäèõ³â 
åï³äåðì³ñó ëèñòê³â ãîðîõó (Kokorev et al, 2021b). 
Âñòàíîâëåíî, ùî íåñïåöèô³÷íèé áëîêàòîð êàëü-
ö³ºâèõ êàíàë³â õëîðèä ëàíòàíó ìàéæå ïîâí³ñòþ 
óñóâàâ ñïðè÷èíþâàíå ïóòðåñöèíîì ³ ñïåðì³íîì 
çàêðèâàííÿ ïðîäèõ³â, ùî âêàçóº íà çíà÷åííÿ 
íàäõîäæåííÿ êàëüö³þ â öèòîçîëü ó ðåàë³çàö³¿ 
ïðîäèõîâèõ åôåêò³â ÏÀ. Âîäíî÷àñ õåëàòîð çî-
âí³øíüîêë³òèííîãî êàëüö³þ ÅÃÒÀ ñïðè÷èíÿâ 
ëèøå òåíäåíö³þ äî çìåíøåííÿ ïðîÿâó âïëèâó 
ïóòðåñöèíó íà ñòàí ïðîäèõ³â ³ ìàéæå íå âïëè-
âàâ íà åôåêòè ñïåðì³íó (Kokorev et al, 2021b). 
Öå ñâ³ä÷èòü ïðî íåçíà÷íó ðîëü íàäõîäæåííÿ 
êàëüö³þ â öèòîçîëü ç ïîçàêë³òèííîãî ïðîñòî-
ðó ó ðåàë³çàö³¿ ïðîäèõîâèõ åôåêò³â ïîë³àì³-
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í³â, ïðèíàéìí³ ó âêàçàíèõ åêñïåðèìåíòàëüíèõ 
óìîâàõ. 

Äî ðåàë³çàö³¿ ïðîäèõîâèõ åôåêò³â ÏÀ ìî-
æóòü áóòè ïðè÷åòí³ é ³íø³ êîìïîíåíòè êë³-
òèííîãî ñèãíàë³íãó, çîêðåìà, ïðîäóêòè ïåðå-
òâîðåíü ôîñôîë³ï³ä³â ï³ä âïëèâîì ôîñôîë³-
ïàçè D. Íà ðîñëèíàõ àðàá³äîïñèñó ïîêàçàíî, 
ùî ïóòðåñöèí ñïðè÷èíÿâ çàêðèâàííÿ ïðîäèõ³â 
ó ðîñëèí äèêîãî òèïó, àëå íå ó ìóòàíòà, äå-
ôåêòíîãî çà îäí³ºþ ç ôîðì ôîñôîë³ïàçè D –
pld�1 (Qu et al, 2014). Çà äàíèìè àâòîð³â, ôîñ-
ôàòèäíà êèñëîòà ìîæå áóòè êîìïîíåíòîì 
ñèãíàëüíîãî øëÿõó ïóòðåñöèíó, ÿêèé àêòèâóº 
ÍÀÄÔH-îêñèäàçó – äæåðåëî ÀÔÊ, íåîáõ³ä-
íå äëÿ çàêðèâàííÿ ïðîäèõ³â. Ïðèïóùåííÿ ïðî 
éìîâ³ðíå çíà÷åííÿ ôîñôàòèäíî¿ êèñëîòè ó ðå-
àë³çàö³¿ âïëèâó ïîë³àì³í³â íà ñòàí ïðîäèõ³â óç-
ãîäæóºòüñÿ ç âèÿâëåíèì íàìè ôåíîìåíîì óñó-
íåííÿ ñïðè÷èíþâàíîãî ÏÀ çàêðèâàííÿ ïðî-
äèõ³â ëèñòê³â ãîðîõó çà ä³¿ í-áóòàíîëó – ³íã³á³-
òîðó çàëåæíîãî â³ä ôîñôîë³ïàçè D óòâîðåííÿ 
ôîñôàòèäíî¿ êèñëîòè (Kokorev et al, 2021b). 
Âàðòî çàóâàæèòè, ùî ðàí³øå íà ïðîðîñòêàõ 
êóêóðóäçè âñòàíîâëåíî ï³äâèùåííÿ àêòèâíîñò³ 
ôîñôîë³ïàçè D çà ä³¿ åêçîãåííîãî ïóòðåñöèíó 
(An et al, 2012). Òàêîæ íà öüîìó îá’ºêò³ âèÿâ-
ëåíî, ùî îáðîáêà í-áóòàíîëîì ñïðè÷èíÿëà 
çá³ëüøåííÿ âòðàò âîäè ëèñòêàìè çà óìîâ çíå-
âîäíåííÿ ä³ºþ ïîë³åòèëåíãë³êîëþ. Â ö³ëîìó,
º ï³äñòàâè ââàæàòè ³ñòîòíèì âíåñîê ïîë³àì³í³â 
ÿê äæåðåë ñèãíàëüíèõ ñïîëóê ³ ðå÷îâèí, çäàò-
íèõ âïëèâàòè íà àêòèâí³ñòü ñòàðòîâèõ ôåð-
ìåíò³â ñèãíàëüíèõ ñèñòåì, â ïðîöåñè ðåãóëÿ-
ö³¿ ñòàíó ïðîäèõ³â ³ âîäíîãî îáì³íó ðîñëèí. 
Îäíàê ìîæëèâà ôóíêö³îíàëüíà âçàºìîä³ÿ ñïðè-
÷èíþâàíèõ ÏÀ ïðîöåñ³â ç ³íøèìè ñèãíàëüíèìè 
ïîñåðåäíèêàìè ³ ô³òîãîðìîíàìè, çàä³ÿíèìè â 
êîíòðîë³ ñòàíó ïðîäèõ³â, äîñë³äæåíà ùå äóæå 
ôðàãìåíòàðíî. 

Ï³äñóìêè ³ ïåðñïåêòèâè

Âïðîäîâæ îñòàíí³õ äâîõ äåñÿòèë³òü óÿâëåí-
íÿ ïðî ðîëü ÏÀ â àäàïòàö³¿ ðîñëèí äî ä³¿ 
ñòðåñîð³â ³ñòîòíî ðîçøèðèëèñÿ ³ çì³íèëèñÿ. 
ßêùî ðàí³øå ÏÀ ðîçãëÿäàëè íàñàìïåðåä ÿê
ñòðåñîâ³ ìåòàáîë³òè, òî íèí³ ¿õ ââàæàþòü ñïî-
ëóêàìè, ùî ìàþòü âàæëèâå çíà÷åííÿ äëÿ ñèã-
íàëüíèõ ³ ðåãóëÿòîðíèõ ïðîöåñ³â. Ïðè öüîìó 
÷àñòèíà ðåãóëÿòîðíèõ ïðîöåñ³â ïîâ’ÿçàíà ç áåç-
ïîñåðåäíüîþ ä³ºþ ñàìèõ ÏÀ íà ìàêðîìîëå-

êóëè, à ÷àñòèíà ³ç çàëó÷åííÿì â ñèãíàëüíî-
ðåãóëÿòîðí³ ïðîöåñè ïðîäóêò³â êàòàáîë³çìó ÏÀ. 
Á³ëüøå òîãî, ïðè êàòàáîë³çì³ ÏÀ óòâîðþþòüñÿ
íå ëèøå ÀÔÊ ³ NO, à é ìàòåð³àë äëÿ ñèíòåçó ³í-
øèõ ô³ç³îëîã³÷íî àêòèâíèõ ðå÷îâèí. Çîêðåìà,
ïðè ðîçïàä³ ïóòðåñöèíó óòâîðþºòüñÿ �-àì³íî-
ìàñëÿíà êèñëîòà (Li et al, 2020).

Îäíàê óÿâëåííÿ ïðî ìåõàí³çìè ïðîÿâó ô³-
ç³îëîã³÷íî¿ àêòèâíîñò³ ÏÀ ñôîðìóâàëèñÿ ùå 
äàëåêî íå ïîâí³ñòþ. Â ïåðøó ÷åðãó öå ñòîñóº-
òüñÿ âíåñêó ÏÀ â ôóíêö³îíóâàííÿ ñèãíàëüíî¿ 
ìåðåæ³. ßêùî ìåõàí³çìè óòâîðåííÿ ïåðîêñèäó 
âîäíþ ç ÏÀ ç ó÷àñòþ ÄÀÎ ³ ÏÀÎ äîñèòü äîáðå 
â³äîì³, òî ïðè÷èíè ï³äâèùåííÿ âì³ñòó NO â 
êë³òèíàõ â ïðèñóòíîñò³ ÏÀ çàëèøàþòüñÿ ïî 
ñóò³ íå ç’ÿñîâàíèìè. Ïîêàçàíà çàëåæí³ñòü öüî-
ãî ïðîöåñó â³ä àêòèâíîñò³ ÄÀÎ ³ ÏÀÎ (Angelini 
et al, 2010; Fraudentali et al, 2021), ïðîòå íå 
ÿñíî, ÷è êàòàë³çóþòü ö³ ôåðìåíòè ñàìó ðåàê-
ö³þ óòâîðåííÿ NO ÷è âïëèâàþòü íà éîãî âì³ñò 
îïîñåðåäêîâàíî, ÷åðåç óòâîðåííÿ ïåðîêñèäó 
âîäíþ, ÿêèé íàäàë³ ÿê ñèãíàëüíà ìîëåêóëà 
ïîñèëþº ñèíòåç NO. Ïðè öüîìó éìîâ³ðíèì çà-
ëèøàºòüñÿ ³ âïëèâ NO íà óòâîðåííÿ ïåðîêñè-
äó âîäíþ çà ä³¿ íà ðîñëèíè åêçîãåííèõ ÏÀ. 

ÏÀ çäàòí³ âïëèâàòè ³ íà ãîìåîñòàç óí³âåð-
ñàëüíîãî âíóòð³øíüîêë³òèííîãî ïîñåðåäíèêà –
êàëüö³þ. Ïðèïóñêàþòü, ùî ÏÀ ìîæóòü âçàº-
ìîä³ÿòè ç á³ëêàìè ³îííèõ êàíàë³â. Âîäíî÷àñ 
âïëèâ ÏÀ íà íàäõîäæåííÿ êàëüö³þ â öèòîçîëü 
ìîæå áóòè ³ îïîñåðåäêîâàíèì, íàïðèêëàä, çó-
ìîâëåíèì óòâîðåííÿì ÀÔÊ. Ç ³íøîãî áîêó, 
ïîâ³äîìëÿºòüñÿ ïðî çàëåæí³ñòü àêòèâíîñò³ 
ÄÀÎ ³ ÏÀÎ â³ä êàëüö³þ. Òàêèì ÷èíîì, ÷³òêèõ 
óÿâëåíü ïîñë³äîâí³ñòü ðîçòàøóâàííÿ ÀÔÊ, 
NO ³ êàëüö³þ ó ñèãíàëüíèõ ëàíöþãàõ, ùî 
àêòèâóþòüñÿ çà ó÷àñòþ ÏÀ, ïîêè ùî íåìàº. 
Íå âèêëþ÷íî, ùî çàëåæíî â³ä óìîâ ä³¿ ÏÀ òà 
³íøèõ ÷èííèê³â âîíà ìîæå áóòè ð³çíîþ àáî 
îäí³ é ò³ æ ïîñåðåäíèêè ìîæóòü áóòè ó ð³çíèõ 
ì³ñöÿõ ñèãíàëüíî¿ ìåðåæ³. Âàðòî çàóâàæèòè, 
ùî ñïåêòð ïîñåðåäíèê³â, çàä³ÿíèõ ó ðåàë³çàö³¿ 
åôåêò³â ÏÀ, ïîñò³éíî ðîçøèðþºòüñÿ. Íåäàâíî 
áóëî îòðèìàíî äàí³, ùî âêàçóþòü íà ðîëü 
ãàçîòðàíñì³òåðà ñ³ðêîâîäíþ â ³íäóêóâàíí³ ÏÀ 
ñò³éêîñò³ ðîñëèí äî ÓÔ-B ³ ã³ïåðòåðì³¿ (Li et
al, 2016; Kokorev et al, 2020). Ïðîòå ôóíêö³î-
íàëüíèé çâ’ÿçîê H2S ç ³íøèìè ìåñåíäæåðàìè 
(ÀÔÊ, NO, ³îíàìè êàëüö³þ) çà ä³¿ ÏÀ íà ðîñ-
ëèíí³ îá’ºêòè çàëèøàºòüñÿ íå äîñë³äæåíèì. 
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Êð³ì òîãî, â³äêðèòèì ïîêè ùî çàëèøàºòüñÿ 
ïèòàííÿ ïðî ó÷àñòü ñ³ðêîâîäíþ â ðåàë³çàö³¿ 
ô³ç³îëîã³÷íèõ åôåêò³â ³íøèõ ïîë³àì³í³â, ùî
òàêîæ ïðîÿâëÿþòü çàõèñíèé âïëèâ íà ðîñëè-
íè â ñòðåñîâèõ óìîâàõ. Äàíèõ ïðî ìîæëèâ³ 
ôóíêö³îíàëüí³ çâ’ÿçêè ÏÀ ç ³íøèìè ãàçîòðàíñ-
ì³òåðàìè, ùî íèí³ àêòèâíî äîñë³äæóþòüñÿ (ìî-
íîîêñèä âóãëåöþ, ìåòàí, âîäåíü), äîòåïåð âçà-
ãàë³ íåìàº. 

ÏÀ ÷èíÿòü ñêëàäíèé âïëèâ íà ðåäîêñ-ãî-
ìåîñòàç, ïîâ’ÿçàíèé îäíî÷àñíî ç óòâîðåííÿì ³
çíåøêîäæåííÿì ÀÔÊ. ßê çàçíà÷àëîñÿ, ïðîöå-
ñè óòâîðåííÿ ÀÔÊ çóìîâëåí³ íàñàìïåðåä àê-
òèâàö³ºþ ï³ä âïëèâîì ÏÀ ôåðìåíò³â ÄÀÎ ³ 
ÏÀÎ. Íå âèêëþ÷åíèé òàêîæ ³ âïëèâ ÏÀ íà 
àêòèâí³ñòü ³íøèõ ôåðìåíò³â, ùî ãåíåðóþòü 
ÀÔÊ. Àíòèîêñèäàíòí³ åôåêòè ÏÀ ìîæóòü áó-
òè ïðÿìèìè, çóìîâëåíèìè çâ’ÿçóâàííÿì íèìè 
â³ëüíèõ ðàäèêàë³â, à òàêîæ îïîñåðåäêîâàíèìè. 
Íåïðÿì³ øëÿõè çàëó÷åííÿ ÏÀ â àíòèîêñè-
äàíòí³ ìåõàí³çìè ð³çíîìàí³òí³. Âîíè ìîæóòü 
áóòè ïîâ’ÿçàí³ ç ³íäóêóâàííÿì åêñïðåñ³¿ ãåí³â 
ôåðìåíò³â àíòèîêñèäàíòíî¿ ñèñòåìè çà ðàõó-
íîê ïîÿâè ï³ä ä³ºþ ÏÀ â³äïîâ³äíèõ ñèãíàëü-
íèõ ïîñåðåäíèê³â, íàñàìïåðåä ïåðîêñèäó âîä-
íþ, à òàêîæ ç ïðÿìèì âïëèâîì ÏÀ íà åêñïðåñ³þ 
ãåí³â àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â (Aronova et 
al, 2005; Seo et al, 2019). 

Ñòðåñ-ïðîòåêòîðí³ åôåêòè ÏÀ íå îáìåæó-
þòüñÿ ¿õ âïëèâîì íà ïðî-/àíòèîêñèäàíòíó 
ð³âíîâàãó. Îñòàíí³ìè ðîêàìè âèÿâëåí³ ôåíî-
ìåíè âïëèâó ÏÀ íà åêñïðåñ³þ ãåí³â ³ íàêîïè-
÷åííÿ ñòðåñîâèõ á³ëê³â, çîêðåìà, øàïåðîí³â 
ðîäèíè HSP70 òà äåã³äðèí³â (Li et al, 2015a; 
Luo et al, 2020). Ïðîòå ìåõàí³çìè öèõ åôåêò³â, 
çîêðåìà, ìîæëèâà ðîëü â íèõ ñèãíàëüíî¿ ìåðåæ³, 
çàëèøàþòüñÿ íå äîñë³äæåíèìè. 

Îêðåìèé ³íòåðåñ ñòàíîâèòü ïèòàííÿ çàëó-
÷åííÿ ÏÀ â ðåãóëÿö³þ ñòàíó ïðîäèõîâîãî 
àïàðàòó ðîñëèí. Îòðèìàíî åêñïåðèìåíòàëüí³ 
äàí³, ùî ñâ³ä÷àòü ïðî ðîëü îñíîâíèõ ñèãíàëü-
íèõ ïîñåðåäíèê³â (ÀÔÊ, ³îí³â êàëüö³þ, îê-
ñèäó àçîòó), à òàêîæ, éìîâ³ðíî, êîìïîíåíò³â 
ë³ï³äíîãî ñèãíàë³íãó â ðåàë³çàö³¿ âïëèâó ÏÀ 
íà ñòàí ïðîäèõ³â (Agurla et al, 2018; Kokorev et 
al, 2021b). Êð³ì òîãî, ÏÀ ìîæóòü çàëó÷àòèñÿ â 
ðåàë³çàö³þ âïëèâó ÀÁÊ íà ñòàí ïðîäèõ³â (An 
et al, 2008). Ïðè öüîìó îäíàê â³äêðèòèì çàëè-
øàºòüñÿ ïèòàííÿ ïðî âçàºìîä³þ åôåêò³â ÏÀ ç 
åôåêòàìè ³íøèõ ñèãíàëüíèõ ìîëåêóë ³ ô³òî-

ãîðìîí³â, ùî çàëó÷àþòüñÿ â ïðîöåñè ðåãóëÿö³¿ 
ïðîäèõîâîãî àïàðàòó. Îêðåìèì ïèòàííÿì, ùî
âèõîäèòü çà ìåæ³ òåìàòèêè öüîãî îãëÿäó, º 
ïèòàííÿ ïðî ôóíêö³îíàëüíó âçàºìîä³þ ÏÀ ç³
ñòðåñîâèìè ô³òîãîðìîíàìè, çîêðåìà, âæå çãà-
äóâàíîþ ÀÁÊ, ñàë³öèëîâîþ êèñëîòîþ, æàñìî-
íàòàìè. Äîñë³äæåííÿ ó öüîìó íàïðÿì³ òàêîæ 
ðîçïî÷àëèñÿ ó ñâ³ò³ â îñòàíí³ ðîêè (Wen, Mor-
guchi, 2015; Hao et al, 2018). 

Ìîæíà ñïîä³âàòèñÿ, ùî îêðåñëåí³ íàïðÿìè 
äîñë³äæåíü, ñïðÿìîâàí³ íà ç’ÿñóâàííÿ ì³ñöÿ
ÏÀ â àíñàìáë³ ô³ç³îëîã³÷íî àêòèâíèõ ðå÷îâèí
ç³ ñòðåñ-ïðîòåêòîðíîþ ³ ñèãíàëüíî-ðåãóëÿòîð-
íîþ ä³ºþ, ñïðèÿòèìóòü ñòâîðåííþ ùå îäíîãî 
³íñòðóìåíòó äëÿ ðåãóëÿö³¿ ñò³éêîñò³ ðîñëèí äî 
ñòðåñîâèõ ÷èííèê³â: ³ííîâàö³éíèõ ï³äõîä³â äî 
çàñòîñóâàííÿ åêçîãåííèõ ÏÀ â ðîñëèííèöòâ³ 
³ ãåíåòè÷íèõ ïðèéîì³â ðåãóëÿö³¿ åíäîãåííîãî 
âì³ñòó ÏÀ ó ðîñëèí. 

Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â.
Ô³íàíñóâàííÿ. Öå äîñë³äæåííÿ íå îòðèìóâàëî 
áóäü-ÿêîãî êîíêðåòíîãî ãðàíòó â³ä ô³íàíñóþ-
÷èõ óñòàíîâ ó äåðæàâíîìó, êîìåðö³éíîìó àáî 
íåêîìåðö³éíîìó ñåêòîðàõ. 
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Polyamines (PA) are aliphatic amines found in all 
cells, including plant cells. The most common PAs of 
higher plants are putrescine, spermidine and spermine. 
PAs are localized in cell walls, vacuoles, mitochondria, 
chloroplasts and nucleus. PA content in plant tissue 
significantly increases under adverse conditions. These
compounds are considered as typical stress metabo-
lites. They are involved in the stabilization of bio-
macromolecules and membrane structures. At the 
same time, in recent years, PA functions under stress 
conditions have been considered in the context of 
their involvement in cellular signaling processes. The 
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review provides up-to-date information on the synthesis 
and catabolism of PA. The processes of formation of 
hydrogen peroxide from PA, which plays the role of 
one of the key signaling molecules are considered. 
The probable synthesis of nitric oxide during oxidative 
degradation of PA is discussed. Information on the effect 
of PA on the calcium homeostasis of plant cells, the 
participation of PA in the regulation of ionic, including 
calcium, channels is presented. The gasotransmitter 
hydrogen sulfide is considered as one of the mediators 
in the implementation of the effects of PA. The paper 
summarizes the role of the PA in maintaining the redox 
balance in plant cells, their involvement in the regulation 
of gene expression of stress proteins, state stomatal 
apparatus and other processes related to adaptation to 
the adverse environmental factors.
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