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Â îãëÿä³ ðîçãëÿíóòî îñíîâí³ åòàïè á³îñèíòåçó ³ ìåòà-
áîë³çìó öèòîê³í³í³â ç àêöåíòîì íà âàæëèâó ðîëü
öèòîê³í³íîêñèäàçè/äåã³äðîãåíàçè (CKO/CKX) â äåãðà-
äàö³¿ öèòîê³í³í³â. Ó öüîìó êîíòåêò³ íàâåäåíî àð-
ãóìåíòè ùîäî âèð³øàëüíîãî çíà÷åííÿ öüîãî ôåðìåíòó 
ó ï³äòðèìö³ çáàëàíñîâàíîãî ð³âíÿ öèòîê³í³í³â ó ðîñ-
ëèíàõ. Ïðîàíàë³çîâàíî ðîëü ãåí³â CKX, ùî êîäóþòü 
öèòîê³í³íîêñèäàçó/äåã³äðîãåíàçó, ó ôîðìóâàíí³ ñò³éêîñ-
ò³ ðîñëèí äî àá³îòè÷íèõ ñòðåñîâèõ ÷èííèê³â òà ¿õ
âðîæàéíîñò³. Îõàðàêòåðèçîâàí³ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷-
í³ øëÿõè ðåãóëÿö³¿ àêòèâíîñò³ ãåí³â CKX. Óçàãàëüíå-
íî ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü ùîäî ðåãóëÿö³¿ àêòèâíîñò³ 
CKO/CKX ó ï³äâèùåíí³ ñò³éêîñò³ äî àá³îòè÷íèõ 
ñòðåñ³â ³ âðîæàéíîñò³ êóëüòóð òà îïèñàíî á³îòåõ-
íîëîã³÷í³ øëÿõè ðåàë³çàö³¿ òàêèõ ìîæëèâîñòåé. Îê-
ðåìî îêðåñëåíî ïåðñïåêòèâè ïîøóêó ðå÷îâèí, ùî 
ïðèãí³÷óþòü àêòèâí³ñòü CKO/CKX, ç ìåòîþ ñòâî-
ðåííÿ ïðåïàðàò³â äëÿ ñ³ëüñüêîãî ãîñïîäàðñòâà. Ðîç-
ãëÿíóòî ïåðñïåêòèâí³ õ³ì³÷í³ ³íã³á³òîðè CKO/CKX ³ ¿õ 
åôåêòè íà êóëüòóðí³ ðîñëèíè.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: öèòîê³í³íè, á³îñèíòåç, äåãðàäàö³ÿ, öè-
òîê³í³íîêñèäàçà/äåã³äðîãåíàçà, CKO/CKX, ãåíè CKX,
ðåãóëÿö³ÿ àêòèâíîñò³, àá³îòè÷í³ ñòðåñè, ñò³éê³ñòü, 
óðîæàéí³ñòü.

Âñòóï

Öèòîê³í³íè ÿâëÿþòü ñîáîþ âàæëèâèé êëàñ ðîñ-
ëèííèõ ãîðìîí³â, â³äêðèòèõ â ëàáîðàòîð³¿ Ô. Ñêó-
ãà (ÑØÀ) â ñåðåäèí³ ìèíîëîãî ñòîë³òòÿ çàâäÿêè 
ñâî¿é çäàòíîñò³ ³íäóêóâàòè êë³òèííèé ïîä³ë â 
êóëüòóð³ êë³òèí ðîñëèí in vitro (Kakimoto, 2003; 
Miller et al, 1955). Öèì ãîðìîíàì íàëåæèòü âàæ-
ëèâà ðîëü â ðåãóëÿö³¿ âñ³õ åòàï³â îíòîãåíåçó ðîñ-
ëèíè: â³ä çàïë³äíåííÿ ÿéöåêë³òèíè äî ñòàð³ííÿ 
³ çà-ãèáåë³. Âîíè áåðóòü ó÷àñòü ó ñòèìóëþâàíí³ 
ïîä³ëó êë³òèí, äèôåðåíö³þâàíí³ õëîðîïëàñò³â, 
³íäóêóþòü ñòåáëîâèé ìîðôîãåíåç, çàòðèìóþòü
ñòàð³ííÿ ëèñòÿ, êîíòðîëþþòü òðàíñïîðò ìåòà-
áîë³ò³â, ðåãóëþþòü ôóíêö³îíàëüíó àêòèâí³ñòü 

íàçåìíèõ îðãàí³â ðîñëèíè (Li et al, 2021). Â³ä-
ïîâ³äíî, öèòîê³í³íè âèêîíóþòü âàæëèâ³ ôóíê-
ö³¿ ï³ä ÷àñ ðîçâèòêó ðîñëèí òà ðåãóëþþòü ¿õ 
ð³çí³ ô³ç³îëîã³÷í³ ïðîöåñè, çîêðåìà ñò³éê³ñòü 
ðîñëèí äî ñòðåñîâèõ ÷èííèê³â, ì³êðîáíèõ ïà-
òîãåí³â, êîìàõ-øê³äíèê³â ³, çðåøòîþ, ïðîäóê-
òèâí³ñòü êóëüòóð (Hinsch et al, 2015; Akhtar et 
al, 2020; Andreas et al, 2020).

Öèòîê³í³íè êîíòðîëþþòü äåê³ëüêà ïàðàìåò-
ð³â, âàæëèâèõ äëÿ ðîñòó, àðõ³òåêòóðè òà ôóíêö³é 
êîðåíÿ. Öèòîê³í³íè º ãîëîâíèì íåãàòèâíèì 
ðåãóëÿòîðîì ïîäîâæåííÿ ³ ðîçãàëóæåííÿ êî-
ðåí³â, ùî áóëî âñåá³÷íî ïðîäåìîíñòðîâàíî íà 
ïðèêëàä³ àðàá³äîïñèñó (Ramireddy et al, 2014). 
Ó ðèñó öèòîê³í³íè òàêîæ ³íã³áóþòü ³í³ö³àö³þ 
á³÷íèõ êîðåí³â, àëå ñòèìóëþþòü ¿õ âèäîâæåííÿ 
(Debi et al, 2005). Ðîñëèíè ÿ÷ìåíþ ç íàäåê-
ñïðåñ³ºþ ãåí³â öèòîê³í³íîêñèäàçè/äåã³äðîãå-
íàçè (CKO/CKX) ó êîðåíÿõ ìàþòü çá³ëüøåíó
á³îìàñó êîðåí³â, ïðè öüîìó â ¿õí³õ ëèñòêàõ çíà-
÷íî ï³äâèùóºòüñÿ âì³ñò ìàêðî- ³ ì³êðîåëåìåí-
ò³â, çíèæóºòüñÿ ÷óòëèâ³ñòü äî äîâãîòðèâàëî¿ 
ïîñóõè, à íàñ³ííÿ àêóìóëþº íà 30 % á³ëüøå 
öèíêó, í³æ ðîñëèíè äèêîãî òèïó (Kosakivska 
et al, 2022). Ïîä³áíèé åôåêò ñïîñòåð³ãàºòüñÿ 
òàêîæ ó àðàá³äîïñèñó ³ òþòþíó, ùî ñâ³ä÷èòü 
ïðî ³ñíóâàííÿ ñï³ëüíîãî äëÿ îäíî- ³ äâîäîëü-
íèõ ðîñëèí åâîëþö³éíî ñòàá³ëüíîãî ìåõàí³çìó 
æèâëåííÿ (Shimizu-Sato et al, 2009).

Öèòîê³í³íè âæå äàâíî ³ íå áåç ï³äñòàâ ðîç-
ãëÿäàþòü ÿê îñíîâí³ ãîðìîíè êîðåíÿ, ùî óòâî-
ðþþòüñÿ ïåðåâàæíî â éîãî àïåêñ³ ³ ïåðåäàþòü 
³íôîðìàö³þ ïàãîíàì ïðî éîãî ñòàí ³ ïðî íà-
ÿâí³ñòü âàæëèâèõ ïîæèâíèõ åëåìåíò³â ó ´ðóíò³. 
Ââàæàþòü, ùî öèòîê³í³íè ³ àóêñèíè ñòâîðþþòü 
âëàñòèâèé ñàìå ðîñëèíàì ð³çíîíàïðàâëåíèé 
ðåãóëÿòîðíèé êîíòóð, ÿêèé áàãàòî â ÷îìó âè-
çíà÷àº øâèäê³ñòü á³îïîëÿðíîãî ïðîë³ôåðàòèâ-
íîãî ðîñòó ³ çàãàëüíó àðõ³òåêòîí³êó ïàãîíó òà 
êîðåíåâî¿ ñèñòåìè (Ongaro, Leyser, 2008). 
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Öèòîê³í³íîêñèäàçà/äåã³äðîãåíàçà ÿê âàæëèâà ì³øåíü äëÿ ï³äâèùåííÿ ïðîäóêòèâíîñò³ ðîñëèí 

Á³îñèíòåç ³ ìåòàáîë³çì öèòîê³í³í³â

Öèòîê³í³íè ÿê ïîõ³äí³ àäåí³íó ³ñíóþòü ó ôîð-
ì³ â³ëüíèõ îñíîâ (³çîïåíòåí³ëàäåí³í, äèã³äðî-
çåàòèí, öèñ-çåàòèí ³ òðàíñ-çåàòèí), ÿê³ º àê-
òèâíèìè ³ çâ’ÿçóþòüñÿ ç ðåöåïòîðàìè, à òàêîæ 
ó âèãëÿä³ ¿õ íåàêòèâíèõ ðèáîçèä³â òà íóêëåî-
òèä³â (Kakimoto, 2003). Ãîìåîñòàç öèòîê³í³í³â 
ó êë³òèí³ ï³äòðèìóºòüñÿ ïîºäíàííÿì ïðîöåñ³â 
á³îñèíòåçó (ôåðìåíò ³çîïåíòåí³ëòðàíñôåðàçà 
(²ÐÒ)), äåãðàäàö³¿ (ôåðìåíò öèòîê³í³íîêñèäàçà 
(ÑÊÎ), ÿêèé ðîçùåïëþº á³÷íèé ëàíöþã ³çî-
ïðåíî¿äíèõ öèòîê³í³í³â), òà êîí’þãàö³¿ (ôåð-
ìåíòè Î-ãëþêîçèëòðàíñôåðàçà (ZOG), ÿêèé 
êàòàë³çóº óòâîðåííÿ ìîá³ëüíèõ Î-ãëþêîçèä³â, ³
�-ãëþêîçèäàçà (GLU), ÿêà ðîçùåïëþº îñòàíí³) 
(Krall et al, 2002). Â³äîìî äåê³ëüêà ôîðì á³î-
ëîã³÷íî àêòèâíèõ öèòîê³í³í³â (iP, tZ ³ cZ). ¯õ 
äåãðàäàö³ÿ â³äáóâàºòüñÿ çà ó÷àñòþ CKO/ÑÊÕ. 
Ó á³ëüøîñò³ ðîñëèí äîì³íóþ÷èìè ôîðìàìè 
öèòîê³í³í³â º òðàíñ-çåàòèí òà éîãî ïîõ³äí³; 
âîíè ïðîÿâëÿþòü íàéâèùó àêòèâí³ñòü ó á³î-
òåñòàõ, ìàþòü íàéá³ëüøó ñïîð³äíåí³ñòü äî ðå-
öåïòîð³â, ìàêñèìóìè ¿õíüîãî âì³ñòó ñï³âïàäà-
þòü ç ïåð³îäàìè ³íòåíñèâíîãî ðîñòó (Astot et 
al, 2000).

Ïåðøèé øëÿõ á³îñèíòåçó öèòîê³í³í³â – ìå-
âàëîíàòíèé, ùî ôóíêö³îíóº â ðîñëèíàõ, òâà-
ðèíàõ, ãðèáàõ ³ áàêòåð³ÿõ, ëîêàë³çîâàíèé ó öè-
òîïëàçì³ òà ì³òîõîíäð³ÿõ, â³äïîâ³äàº çà ñèíòåç 
ïîïåðåäíèê³â ñòåðîë³â, ñåñêâèòåðïåí³â òà óá³-
õ³íîíó ³ ïåðåòèíàºòüñÿ ç á³îñèíòåçîì ã³áåðå-
ë³í³â òà àáöèçîâî¿ êèñëîòè (ÀÁÊ). Äðóãèé 
øëÿõ – ìåòèëåðèòð³òîëôîñôàòíèé, ³çîïåíòå-
í³ëàäåí³í-íåçàëåæíèé àáî ïðÿìèé, ëîêàë³çî-
âàíèé ó ïëàñòèäàõ, çàä³ÿíèé ó ïðîäóêóâàíí³ 
òåðïåíî¿ä³â, êàðîòèíî¿ä³â, õëîðîô³ë³â òà ïëàñ-
òîõ³íîíó (Bilyeu et al, 2001; Brugière et al, 2008). 
Ó âèùèõ ðîñëèí ãîëîâíèì ïåðâèííèì ïðîäóê-
òîì á³îñèíòåçó º íåàêòèâíèé íóêëåîòèä ³çî-
ïåíòåí³ëàäåí³í, óòâîðåííÿ ÿêîãî ç ÀÌÔ ³ 
äèìåòèëàë³ëäèôîñôàòó êàòàë³çóº êëþ÷îâèé ó
á³îñèíòåç³ öèòîê³í³í³â åíçèì ³çîïåíòåí³ë-
òðàíñôåðàçà (²ÐÒ). Ó ðîñëèí àðàá³äîïñèñó âè-
çíà÷åíà ðîäèíà ãåí³â, ÿê³ êîäóþòü ²ÐÒ (AtIPT1 
òà AtIPT3–AtIPT8), ñóáñòðàòîì ÿêî¿ º äèìåòèë-
àë³ëäèôîñôàò. Çàñòîñóâàííÿ GFP äîçâîëèëî 
ïðîäåìîíñòðóâàòè ïëàñòèäíó ëîêàë³çàö³þ ïðî-
òå¿í³â AtIPT1, AtIPT3 ³ AtIPT5 (Brugière et al, 
2003). 

CKO, ÿêà êàòàë³çóº ðîçïàä öèòîê³í³íó, ïðè-
çâîäèòü äî íåîáîðîòíî¿ äåãðàäàö³¿ ³çîïåíòå-
í³ëàäåí³íó, çåàòèíó òà ¿õ ðèáîçèä³â íà îäí³é 
ôåðìåíòàòèâí³é ñòàä³¿ øëÿõîì îêèñëþâàëüíî-
ãî ðîçùåïëåííÿ á³÷íîãî ëàíöþãà (Bilyeu et al, 
2001). CKO – ìîíîìåðí³ ôåðìåíòè, ùî íàëå-
æàòü äî ãðóïè FAD-âì³ñíèõ îêñèäîðåäóêòàç. 
Ðåàêö³ÿ CKO ç öèòîê³í³íàìè ïðîò³êàº øëÿõîì 
äâîåëåêòðîííîãî ïåðåíîñó â³ä ñóáñòðàòó äî êî-
ôàêòîðó ôëàâ³íàäåí³íäèíóêëåîòèäó (FAD) ³ç 
ñóïóòí³ì óòâîðåííÿì ³ì³ííîãî ³íòåðìåä³àòó. 
Â³äïîâ³äí³ àëüäåã³äí³ òà àäåí³í/àäåíîçèíîâ³ 
ôðàãìåíòè ïîò³ì âèâ³ëüíÿþòüñÿ øëÿõîì ã³äðî-
ë³çó ³ì³íó. Ïîâòîðíå îêèñëåííÿ FADH2 â³äáó-
âàºòüñÿ ï³ñëÿ ðåàêö³¿ ç êèñíåì ç óòâîðåííÿì 
H2O2 àáî õ³íîíó. ×åðåç öå ³ âèêîðèñòîâóºòüñÿ 
íàçâà ôåðìåíòó «öèòîê³í³íîêñèäàçà/äåã³äðîãå-
íàçà» (CKO/CKX) (Galuszka et al, 2001).

Ïðîàíàë³çîâàí³ ñòðóêòóðè ZmCKO1 ó êó-
êóðóäçè ³ AtCKO7 Arabidopsis äåìîíñòðóþòü 
äâîäîìåííó òîïîëîã³þ ç äîìåíîì, ùî çâ’ÿçóº 
FAD, ³ äîìåíîì, ùî ïðèºäíóº ñóáñòðàò (Jones, 
Schreiber, 1997). Àì³íîêèñëîòí³ çàëèøêè àê-
òèâíîãî öåíòðó äîñòàòíüî êîíñåðâàòèâí³, çà 
âèíÿòêîì îäíîãî íà âõîä³ äî àêòèâíîãî öåí-
òðó, äå ó ïîëîæåíí³ 381 ìîæíà çíàéòè Glu (ó 
âèïàäêó ZmCKO1), à òàêîæ Asp, Ser, Gly, Val 
àáî Ala. Ö³êàâî, ùî ö³ çì³íè â³äáóâàþòüñÿ â 
êëàñòåðàõ ³ ÷àñòêîâî óçãîäæóþòüñÿ ç ïîëîæåí-
íÿì öèõ ôåðìåíò³â íà ô³ëîãåíåòè÷íîìó äåðå-
â³. Íàïðèêëàä, ZmCKO1 ì³ñòÿòü Val, à ó âè-
ïàäêó AtCKO7 – Ser. Ñóáñòðàòè äåìîíñòðóþòü 
ðåæèì çâ’ÿçóâàííÿ «âèëêà-â-ðîçåòêó» ³ íå âè-
êëèêàþòü æîäíèõ êîíôîðìàö³éíèõ çì³í ï³ñëÿ 
çâ’ÿçóâàííÿ â àêòèâíîìó öåíòð³ ôåðìåíòó, õî÷à 
çàëèøîê Glu-381 ó ZmCKO1 âçàºìîä³º ç ñóá-
ñòðàòíèì àäåí³íîâèì ê³ëüöåì (Jones, Schreiber, 
1997; Bilyeu et al, 2001).

Õàðàêòåðèñòèêà CKO/CKX
òà ðîäèíè ãåí³â, ùî ¿õ êîäóþòü

Ó á³ëüøîñò³ ðîñëèí, âèâ÷åíèõ äîñ³, CKO êî-
äóºòüñÿ ê³ëüêîìà ãåíàìè. Ïåðøèé ãåí (ZmCKO1) 
³ â³äïîâ³äíà ìÐÍÊ áóëè ³äåíòèô³êîâàí³ ó êóêó-
ðóäçè (Zea mays), ³ áóâ âèä³ëåíèé â³äïîâ³äíèé 
á³ëîê. Íà äàíèé ìîìåíò â ãåíîìí³é áàç³ äàíèõ 
êóêóðóäçè ìîæíà çíàéòè ùîíàéìåíøå 13 ïå-
ðåäáà÷óâàíèõ ïîñë³äîâíîñòåé CKO (http://maize.
jcvi.org/). Ïðîòÿãîì îñòàíí³õ ðîê³â çà ðåçóëü-
òàòàìè ïîâíîãåíîìíèõ äîñë³äæåíü ³äåíòèô³êî-
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Ñ.Ã. Õàáëàê, Ñ.². Ñï³âàê, Í.Ë. Ïàñòóõîâà òà ³í.

âàíî 7 ãåí³â CKO ó Arabidopsis (AtCKOs) òà 11 ãå-
í³â CKO ó Oryza sativa (OsCKOs). Ïîñë³äîâíîñò³ 
ãåí³â CKO òàêîæ â³äîì³ äëÿ Hordeum vulgare 
(HvCKOs), Pisum sativum (PsCKO1), Dendrobium 
sð. (DsCKO1) òà ³íøèõ âèä³â ðîñëèí, õî÷à ãå-
íîìè öèõ îðãàí³çì³â íå çàâæäè ùå ïîâí³ñòþ 
ñåêâåíîâàí³. ²çîòèïè CKO â ìåæàõ îäíîãî âèäó 
ïî-ð³çíîìó åêñïðåñóþòüñÿ ï³ä ÷àñ ðîçâèòêó, à 
òàêîæ, ìîæëèâî, ìàþòü ð³çíó ñóáñòðàòíó ñïå-
öèô³÷í³ñòü (Galuszka et al, 2007; Frébortová et 
al, 2007).

Ñ³ì ³çîòèï³â CKX, ãåíè ÿêèõ íàÿâí³ ó ãåíîì³ 
A. thaliana, â³äð³çíÿþòüñÿ ì³æêë³òèííîþ ëîêà-
ë³çàö³ºþ òà ñóáñòðàòíîþ ñïåöèô³÷í³ñòþ, ñåðåä 
ÿêèõ á³ëîê AtCKX2 º íàéá³ëüø àêòèâíèì òà 
äîáðå âèâ÷åíèì. Ç 13-òè ãåí³â CKX êóêóðóäçè 
ãåí ZmCKX1 â³ä³ãðàº âèð³øàëüíó ðîëü ó äåãðà-
äàö³¿ öèòîê³í³í³â. Êîæåí ³çîòèï CKX çàçâè÷àé 
â³äð³çíÿºòüñÿ ñóáñòðàòíîþ ñïåöèô³÷í³ñòþ, ìî-
äåëÿìè ïðîñòîðîâî¿ ³ ÷àñîâî¿ åêñïðåñ³¿ òà ñóá-
êë³òèííîþ ëîêàë³çàö³ºþ (Todorova et al, 2006; 
Vaseva et al, 2008).

Ô³ëîãåíåòè÷í³ óãðóïîâàííÿ CKX ãåí³â ìîæ-
íà â îñíîâíîìó ïîÿñíèòè êîìá³íàö³ºþ ëîêàëü-
íî¿ äóïë³êàö³¿ ãåí³â ³ ïîä³ÿìè äóïë³êàö³¿ âñüî-
ãî ãåíîìó, ÿê³ ïåðåäóþòü ¿õ âèäîóòâîðåííþ. Íà 
îñíîâ³ âñåá³÷íîãî á³î³íôîðìàö³éíîãî òà òðàíñ-
ãåííîãî àíàë³çó ðîñëèí ïîêàçàíî, ùî ãåíè CKX 
íàçåìíèõ ðîñëèí, øâèäøå çà âñå, ïîõîäÿòü â³ä ñòà-
ðîäàâíüîãî õëàì³ä³éíîãî åíäîñèìá³îíòó, çàëó-
÷åíîãî ï³ä ÷àñ ïåðâèííîãî åíäîñèìá³îçó. Ãåíè 
CKX, ùî çáåð³ãàþòü åâîëþö³éíî äàâí³ õàðàê-
òåðèñòèêè, íàçèâàþòü «ñòàðîäàâí³ìè» CKX, à 
ò³, ùî ðîçøèðèëèñÿ òà ôóíêö³îíàëüíî ðîç³é-
øëèñÿ ó ïîêðèòîíàñ³ííèõ, – «íåñòàðîäàâí³ìè» 
CKXs. Åêñïðåñ³ÿ äåÿêèõ íåñòàðîäàâí³õ CKXs 
øâèäêî ³íäóêóºòüñÿ âïðîäîâæ 15 õâ ï³ñëÿ çíå-
âîäíåííÿ Arabidopsis, òîä³ ÿê ñòàðîäàâí³ CKX 
(AtCKX7) íå ðåàãóþòü íà ïîñóõó. Ðîñëèíè òþ-
òþíó ç íàäëèøêîâîþ åêñïðåñ³ºþ «íåñòàðîäàâ-
í³õ CKX» äåìîíñòðóþòü ïîêðàùåíó ïîñóõîñò³é-
ê³ñòü ³ ð³ñò êîðåí³â. Ïîïåðåäí³ äîñë³äæåííÿ 
ìóòàíò³â ïîêàçàëè, ùî íåñòàðîäàâí³ CKX ðåãó-
ëþþòü ðîçâèòîê îðãàí³â, çîêðåìà êâ³ò³â. Êð³ì 
òîãî, ñòàðîäàâí³ CKX ïåðåâàæíî ðîçùåïëþ-
þòü òàêèé öèòîê³í³í, ÿê öèñ-çåàòèí (cZ), òîä³ 
ÿê íåñòàðîäàâí³ CKX ïåðåâàæíî íàö³ëþþòüñÿ 
íà N6-(�2-³çîïåíòåí³ë) àäåí³í (iP) ³ òðàíñ-
çåàòèí (tZs) (Wang et al, 2020).

Ïðèïóñêàþòü, ùî íåñòàðîäàâí³ CKX òà ¿õí³ 
ñïåöèô³÷í³ ñóáñòðàòè – öèòîê³í³íè iP/tZ-òè-
ïó – ðåãóëþþòü ðîçâèòîê îðãàí³â ïîêðèòîíà-
ñ³ííèõ ðîñëèí ³ â³äïîâ³ä³ íà ñòðåñîâ³ ÷èííèêè 
íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà, òîä³ ÿê ñòàðîäàâ-
í³ CKX òà ¿õ ñóáñòðàò (cZs) ï³äòðèìóþòü îñ-
íîâí³ êë³òèíí³ ôóíêö³¿. Åâîëþö³ÿ òà ðîëü ãåí³â 
öèòîê³í³íó â ïîêðèòîíàñ³ííèõ ðîñëèíàõ ñâ³ä-
÷èòü ïðî òå, ùî ñòàðîäàâí³ CKX áåðóòü ó÷àñòü 
ó ôóíêö³ÿõ êë³òèíè, òîä³ ÿê íåñòàðîäàâí³ CKX 
â³ä³ãðàþòü ðåãóëÿòîðíó ðîëü. Ñòàðîäàâí³ ãåíè 
CKX, ÿê ïðàâèëî, êîíñåðâàòèâíî çáåð³ãàþòü-
ñÿ â îäí³é êîï³¿ íà âèä, çà âèíÿòêîì ê³ëüêîõ 
ç öèõ ãåí³â ó ïîêðèòîíàñ³ííèõ ðîñëèí, ÿê³ íå-
ùîäàâíî çàçíàëè ïîä³é ïîë³ïëî¿äèçàö³¿. Íàâïà-
êè, á³ëüø³ñòü íåñòàðîäàâí³õ ãåí³â CKX çàçíàëè 
çíà÷íîãî ðîçøèðåííÿ: 54 ³ç 128 íåñòàðîäàâí³õ 
ãåí³â CKX ó ïîêðèòîíàñ³ííèõ, éìîâ³ðíî, áóëè 
ðåçóëüòàòîì ñåãìåíòàðíî¿ äóïë³êàö³¿, à 20 – ó 
ðåçóëüòàò³ òàíäåìíî¿ àáî ïðîêñèìàëüíî¿ äóïë³-
êàö³¿ (Wang et al, 2020). 

Äîáðå â³äîìèì øëÿõîì ïåðåäà÷³ ãåí³â â³ä 
áàêòåð³é äî ðîñëèí º åíäîñèìá³îòè÷íå ïåðå-
íåñåííÿ ãåí³â ç ì³òîõîíäð³é ³ ïëàñòèä. Ïðè-
ïóñêàºòüñÿ ïëàñòèäíå ïîõîäæåííÿ ðîñëèííèõ 
ãåí³â CKX ÷åðåç íàÿâí³ñòü ãîìîëîã³â öèõ ãåí³â 
ó ö³àíîáàêòåð³é. Âò³ì, ô³ëîãåíòè÷íèé àíàë³ç íå 
ï³äòâåðäæóº öþ ã³ïîòåçó. Íàòîì³ñòü, éîãî ðå-
çóëüòàòè ñâ³ä÷àòü ïðî òå, ùî CKX íàçåìíèõ ðîñ-
ëèí íàéá³ëüø ò³ñíî ïîâ’ÿçàí³ ç õëàì³ä³éíèìè 
ïîñë³äîâíîñòÿìè, òîáòî öå ñâ³ä÷èòü âñå æ òàêè 
ïðî õëàì³ä³éíå ïîõîäæåííÿ öèõ ãåí³â. Î÷åâèä-
íî, ùî ãåí CKX áóâ ïåðåíåñåíèé ç õëàì³ä³éíî-
ãî åíäîñèìá³îíòó äî ÿäåðíîãî ãåíîìó ðîñëèí 
³ âêëþ÷åíèé ó ¿õí³é ìåòàáîë³çì öèòîê³í³í³â 
(Dabravolski, Isayenkov, 2021).

Ðîëü ãåí³â CKX ó âèçíà÷åíí³ âðîæàéíîñò³
³ ñò³éêîñò³ äî àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â

Öèòîê³í³íè âèêëèêàþòü ³íòåðåñ ó çâ’ÿçêó 
ç ïîøóêàìè ïîòåíö³éíèõ çàñîá³â çàõèñòó ðîñ-
ëèí ÷åðåç ¿õ ïîçèòèâíèé âïëèâ íà êóù³ííÿ, 
ðîçâèòîê êâ³òîê ³ íàñ³ííÿ, çàòðèìêó ñòàð³ííÿ 
òà ïîì’ÿêøåííÿ íàñë³äê³â âïëèâó ñòðåñîâèõ 
÷èííèê³â. Ï³äâèùåííÿ ð³âí³â öèòîê³í³í³â óïî-
â³ëüíþº ñòàð³ííÿ, ïðèçâîäèòü äî ïîñèëåíîãî 
êóù³ííÿ çåðíîâèõ. ²íã³á³òîðè CKX çíèæóþòü 
ð³âí³ äåãðàäàö³¿ öèòîê³í³í³â ó ðîñëèí, ³ öåé åôåêò 
ìîæíà âèêîðèñòîâóâàòè â ñ³ëüñüêîìó ãîñïîäàð-
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ñòâ³ òà êóëüòóð³ òêàíèí ðîñëèí (Czajkowska et 
al, 2019). Öèòîê³í³íè º òàêîæ îäíèì ç êëþ÷î-
âèõ ðåãóëÿòîð³â ôîðìóâàííÿ êîðåíåâî¿ ñèñòå-
ìè. Ï³äâèùåííÿ ð³âíÿ öèòîê³í³í³â óïîâ³ëüíþº 
äèôåðåíö³þâàííÿ êë³òèí êîðåíåâî¿ ìåðèñòå-
ìè. Öèòîê³í³íè òàêîæ ðåãóëþþòü â³äñòàíü ì³æ 
á³÷íèìè êîðåíÿìè. Òàêèì ÷èíîì, ï³äâèùåííÿ 
ð³âíÿ öèòîê³í³í³â àáî ïîñèëåííÿ öèòîê³í³íîâî¿ 
ñèãíàë³çàö³¿ ìîæå ïðèçâåñòè äî çìåíøåííÿ ðîç-
ì³ð³â êîðåíåâî¿ ñèñòåìè (Galuszka  et al, 2007; 
Gruhn, Heyl, 2013). 

Ï³äâèùåííÿ ð³âíÿ öèòîê³í³í³â ìîæíà äî-
ñÿãòè øëÿõîì äåãðàäàö³¿ CKX ÿê îñíîâíîãî 
ôåðìåíòó, ùî äåçàêòèâóº öåé ãîðìîí, àáî 
øëÿõîì ñòèìóëþâàííÿ éîãî á³îñèíòåçó. Ïðè 
âèâ÷åíí³ íàäì³ðíîãî ïðîÿâó àêòèâíîñò³ CKX 
áóëî ïîêàçàíî, ùî ðîñëèíè ç íàäëèøêîâîþ 
åêñïðåñ³ºþ öüîãî ôåðìåíòó âèÿâëÿþòü ï³äâè-
ùåíó ñò³éê³ñòü äî ïîñóõè òà çàñîëåííÿ. Ðîñ-
ëèíè ÿ÷ìåíþ ç³ çíèæåíèì ð³âíåì öèòîê³í³í³â 
óíàñë³äîê íàäåêñïðåñ³¿ ÑÊÕ ôîðìóþòü á³ëüø 
ðîçâèíåíó êîðåíåâó ñèñòåìó ïîð³âíÿíî ç íå-
ìîäèô³êîâàíèìè ðîñëèíàìè, ë³ïøå ïåðåíîñÿòü 
ïîñóõó ð³çíî¿ ³íòåíñèâíîñò³, ï³äòðèìóþòü âè-
ùèé ð³âåíü îáâîäíåíîñò³ ³ äàþòü âèùèé âðî-
æàé (Kosakivska et al, 2022). 

Ìåõàí³çì ï³äâèùåííÿ ïîñóõîñò³éêîñò³ çëà-
ê³â çà ðàõóíîê çíèæåííÿ àêòèâíîñò³ ãåí³â á³î-
ñèíòåçó ³ äåãðàäàö³¿ öèòîê³í³í³â ïîâ’ÿçàíèé íå 
ò³ëüêè ç³ çá³ëüøåííÿì ðîçì³ð³â êîðåíåâî¿ ñèñ-
òåìè, à é ç âïëèâîì öèõ ãîðìîí³â íà ãåíè á³î-
ñèíòåçó ³ ñèãíàë³íãó ÀÁÊ. Ó òðàíñãåííèõ ðîñ-
ëèí ç ï³äâèùåíèì âì³ñòîì öèòîê³í³í³â çíèæó-
âàëàñü ³íäóêö³ÿ ãåí³â ìåòàáîë³çìó ÀÁÊ. Ïåðå-
êðèòòÿ øëÿõ³â ñèãíàë³íãó ÀÁÊ ³ öèòîê³í³í³â, 
ÿê³ íîñÿòü àíòàãîí³ñòè÷íèé õàðàêòåð, ïîçíà-
÷àºòüñÿ íà ãàá³òóñ³ òà ïîñóõîñò³éêîñò³ ðîñëèí 
çàãàëîì ³ íà ïðîâ³äíîñò³ ïðîäèõ³â òà àñèì³ëÿ-
ö³¿ ÑÎ2 çîêðåìà (Khablak, Abdullaeva, 2012). 

Îäíà ç íàéá³ëüø âàæëèâèõ ïðîáëåì ï³ä 
÷àñ ðîáîòè ç öèòîê³í³íàìè ïîëÿãàº â òîìó, ùî 
âîíè ìàþòü ïðîòèëåæíèé âïëèâ íà ð³ñò ïàãîí³â 
³ êîðåí³â - ñïðèÿþòü ðîñòó ïàãîí³â ³ ïðèãí³-
÷óþòü ð³ñò êîðåí³â, òîìó çàãàëüíå ï³äâèùåííÿ 
ð³âíÿ öèòîê³í³í³â ìîæå ñïðèÿòè ðîñòó ïàãîí³â 
ïðè ïðèãí³÷åíí³ ðîñòó êîðåí³â (Werner et al., 
2003; Frebort  et al, 2011). Öèòîê³í³íè òàêîæ 
óïîâ³ëüíþþòü ñòàð³ííÿ òà ïîñèëþþòü êóù³ííÿ 
çåðíîâèõ. Àëüòåðíàòèâíèì ï³äõîäîì äî ìàí³-
ïóëþâàííÿ ð³âíÿìè öèòîê³í³í³â â ðîñëèíàõ º 

ï³äâèùåííÿ ð³âí³â åêñïðåñ³¿ ãåí³â CKX ó êîðå-
íÿõ ³ çìåíøåííÿ ¿õ ð³âí³â åêñïðåñ³¿ ó ïàãîíàõ. 
Ñïðÿìîâóþ÷è åêñïðåñ³þ ñïåöèô³÷íèõ ÷ëåí³â 
ðîäèíè ãåí³â CKX ó êîðåíÿõ çà ðàõóíîê âèêî-
ðèñòàííÿ ñïåöèô³÷íèõ äëÿ êîðåí³â ïðîìîòîð³â, 
ìîæíà ïîñèëèòè â íèõ ïðèãí³÷åííÿ ð³âíÿ öè-
òîê³í³í³â, ñïðèÿòè ðîñòó êîðåí³â ³ ï³äâèùóâàòè 
ñò³éê³ñòü äî ïîñóõè òà çá³ëüøèòè íàêîïè÷åííÿ 
ïîæèâíèõ ðå÷îâèí. Ö³êàâî, ùî êîíñòèòóòèâíà 
(à íå ñïåöèô³÷íà äëÿ êîðåí³â) åêñïðåñ³ÿ CKX2 
â ð³ïàêó òàêîæ ïðèçâîäèòü äî ïîñèëåíîãî ðîñ-
òó êîðåí³â áåç æîäíîãî âïëèâó íà ð³ñò ïàãîí³â, 
ï³äâèùåíî¿ ñò³éêîñò³ äî ïîñóõè òà íàêîïè÷åí-
íÿ íåîáõ³äíèõ ì³êðîåëåìåíò³â ó ëèñò³ (Kieber, 
Schaller, 2018).

Á³÷í³ êîðåí³ óòâîðþþòü îñíîâíó ÷àñòèíó 
êîðåíåâî¿ ñèñòåìè, ÿê äëÿ ïîãëèíàííÿ âîäè, 
òàê ³ äëÿ åëåìåíò³â æèâëåííÿ, ðîçðîñòàþ÷èñü 
âá³ê òà îõîïëþþ÷è øèðîêó ïëîùó ïîâåðõí³. 
Îñòàíí³ ïóáë³êàö³¿ ñâ³ä÷àòü ïðî âàæëèâó ðîëü, 
ÿêó â³ä³ãðàþòü öèòîê³í³íè ó ðîñò³ êîðåí³â çëà-
ê³â, ñò³éêîñò³ äî ïîñóõè òà îòðèìàíí³ ì³êðî-
åëåìåíò³â. Âèð³øàëüíèì ó öüîìó áóëî âèçíà-
íî ³íã³áóþ÷ó ðîëü, ÿêó öèòîê³í³íè â³ä³ãðàþòü ó 
êîðåíÿõ, íà â³äì³íó â³ä ñòèìóëþþ÷î¿ ðîë³, ÿêó 
âîíè â³ä³ãðàþòü ó ïàãîíàõ (Niemann et al, 2018).

Äîñë³äæåííÿ ÷ëåí³â ðîäèíè ãåí³â TaCKX º 
âàæëèâèì ó ïøåíèö³, îñê³ëüêè ïîñèëåíèé ð³ñò 
êîðåí³â áóäå êîðèñíèì äëÿ ïøåíèö³ çà óìîâ 
çðîñòàííÿ ïðè îáìåæåí³é ê³ëüêîñò³ âîäè. Ïî-
êàçàíî, ùî ãåí TaCKX4 êëàñòåðèçóºòüñÿ ç ãåíîì 
OsCKX4 ³ çíàõîäèòüñÿ â ³íøîìó ëîêóñ³, í³æ ãåí 
TaCKX2, ïîâ’ÿçàíèé ç óðîæàéí³ñòþ ïøåíèö³. 
Çã³äíî ç áàçîþ äàíèõ RNA-seq, ãåí TaCKX4 
ñëàáêî åêñïðåñóºòüñÿ â êîðåíÿõ, âêëþ÷àþ÷è 
ïàçóøí³ êîðåí³ òà àï³êàëüíó ìåðèñòåìó êîðåíÿ  
íà ñòàä³¿ òðüîõ ëèñòê³â. Îäíàê äâà ÷ëåíè ðîäèíè 
ãåí³â TaCKX, ÿê³ ñïåöèô³÷íî ïðîÿâëÿþòüñÿ â 
êîðåíÿõ (TaCKX7 ³ TaCKX10 ), åêñïðåñóþòüñÿ 
íà çíà÷íî íèæ÷îìó ð³âí³ ïîð³âíÿíî ç ³íøè-
ìè ÷ëåíàìè ðîäèíè ãåí³â (Chen et al, 2019).

²ñíóº ÷³òêà â³äì³íí³ñòü ÷ëåí³â ðîäèíè ãåí³â 
TaCKX ì³æ òèìè, ÿê³ ñïðèÿþòü óðîæàéíîñò³ 
çåðíà, ³ òèìè, ÿê³ åêñïðåñóþòüñÿ ó âåãåòàòèâíèõ 
òêàíèíàõ. Êð³ì òîãî, ñë³ä âðàõîâóâàòè êîíòð-
àñòí³ åôåêòè öèòîê³í³í³â íà êîðåí³ òà ïàãîíè. 
Çíèæåííÿ àêòèâíîñò³ CKX äëÿ ñïðèÿííÿ çá³ëü-
øåííþ ê³ëüêîñò³ íàñ³ííÿ øëÿõîì çá³ëüøåííÿ 
ê³ëüêîñò³ êîëîñê³â, íå òîðêàþ÷èñü öèòîê³í³íî-
âîãî ñåðåäîâèùà, ÿêå ìîãëî á ñïðèÿòè ïîñè-



48 ISSN 0564–3783. Öèòîëîã³ÿ ³ ãåíåòèêà. 2024. Ò. 58. ¹ 2

Ñ.Ã. Õàáëàê, Ñ.². Ñï³âàê, Í.Ë. Ïàñòóõîâà òà ³í.

ëåííþ êóù³ííÿ àáî ñïðàâä³ ïîñèëåííþ ðîñòó 
êîðåí³â, éìîâ³ðíî, áóäå ñêëàäíèì çàâäàííÿì 
(Ashikari et al, 2005). Ïðèïóñêàþòü, ùî íàé-
êîðèñí³øèìè ìóòàö³ÿìè ñòîñîâíî ï³äâèùåííÿ 
âðîæàéíîñò³, éìîâ³ðíî, º ìóòàö³¿ â ãåí³ TaCKX1 
³ ÷ëåíàõ ðîäèíè ãåí³â CKX2.1 ³ 2.2. Àâòîðè äåÿ-
êèõ äîñë³äæåíü ïîâ’ÿçóþòü ïîãàíå íàïîâíåííÿ 
çåðåí ðèñó ç íèçüêèì âì³ñòîì öèòîê³í³í³â, ³ çî-
êðåìà, ç âèùèìè ð³âíÿìè åêñïðåñ³¿ ôåðìåíòó 
OsCKX ó ð³çíèõ éîãî ñîðòàõ. Ñîðòè ðèñó ç ìó-
òàö³ÿìè â ãåí³ CKX2 ìàþòü ï³äâèùåíó ê³ëüê³ñòü 
íàñ³ííÿ, òàê ñàìî, ÿê ïîäâ³éí³ ìóòàíòè ckx3,5 
Arabidopsis. Â ö³ëîìó, ðåçóëüòàòè òàêèõ äîñë³-
äæåíü ï³äòâåðäæóþòü ðîëü CKX ó íåãàòèâíîìó 
êîíòðîë³ ê³ëüêîñò³ òà ðîçì³ðó íàñ³ííÿ (Chen et 
al, 2019).

Çá³ëüøåííÿ ðîçì³ðó çåðíà ïîâ’ÿçàíå ç îêóëü-
òóðåííÿì çëàê³â. Êàð³îòèïè ïøåíèö³, ÿê³ ì³ñ-
òÿòü äåëåö³þ â ãåí³ TaCKX2, ïî ñóò³ îáìåæåí³ 
ì³ñöåâèìè äàâí³ìè òà ñó÷àñíèìè ñîðòàìè, ùî 
âêàçóº íà òå, ùî äåëåö³ÿ, ïîâ’ÿçàíà ç³ çá³ëüøåí-
íÿì ìàñè 1000 çåðíèí, éìîâ³ðíî, áóëà îòðè-
ìàíà ïîð³âíÿíî íåäàâíî. ×åðåç âóçüêå ì³ñöå 
îêóëüòóðåííÿ ëîêóñ TaCKX6 ìàº ìàëî ãåíå-
òè÷íèõ âàð³àö³é ÿê ó êèòàéñüêèõ ñòàðîâèííèõ, 
òàê ³ â êóëüòèâîâàíèõ ñîðòàõ. Ïðèïóñêàþòü, ùî 
ôóíêö³îíàëüíà äèâåðãåíö³ÿ ó ïøåíèö³ â³äáó-
ëàñÿ â ãåí³ CKX2, îñê³ëüêè ãåí ðèñó OsCKX2 
ïîâ’ÿçàíèé ç ê³ëüê³ñòþ çåðåí, à ãåí TaCKX2 
ïîâ’ÿçàíèé ç âàãîþ çåðåí. Àíàë³ç åêñïðåñ³¿ â 
ð³çíèõ îðãàíàõ ï³äòâåðäæóº òàêå ïðèïóùåííÿ, 
ïðè öüîìó ãåí TaCKX2 åêñïðåñóºòüñÿ ïåðåâàæ-
íî â çåðíàõ ³ â³äíîñíî ìåíøå â ñóöâ³òòÿõ, òîä³ 
ÿê ãåí OsCKX2 â îñíîâíîìó åêñïðåñóºòüñÿ â 
ñóöâ³òòÿõ ³ êâ³òàõ (Jablonski et al, 2021).

Ð³âí³ öèòîê³í³í³â çíèæóþòüñÿ ³ çà âïëèâó 
íèçüêèõ òåìïåðàòóð òà ãåðá³öèäíîãî ñòðåñó. Çà 
óìîâ õîëîäîâîãî ñòðåñó ïðèãí³÷óºòüñÿ á³îñèí-
òåç ³ ñèãíàë³íã öèòîê³í³í³â ó ðèñó. Ó ïøåíèö³ 
çíèæåííÿ ð³âíÿ öèòîê³í³í³â ñóïðîâîäæóºòüñÿ 
çìåíøåííÿì êîíöåíòðàö³¿ ã³áåðåë³í³â òà àóê-
ñèí³â, æàñìîíîâî¿ ³ ñàë³öèëîâî¿ êèñëîò, çðîñ-
òàº ëèøå âì³ñò ÀÁÊ. Ï³ñëÿ 24 ãîä ä³¿ õîëîäó 
â ì³ðó àêë³ìàö³¿ ðîñëèí ñïîñòåð³ãàºòüñÿ òåí-
äåíö³ÿ äî ïîâåðíåííÿ áàëàíñó ãîðìîí³â äî 
âèõ³äíîãî ñòàíó, ð³âåíü öèòîê³í³í³â ïîñòóïîâî 
ï³äâèùóºòüñÿ, à ÀÁÊ çíèæóºòüñÿ. Àêòèâí³ñòü 
ôåðìåíòó CKX â³äïîâ³äàº çà çì³íè ïóëó öèòî-
ê³í³í³â çà íåñïðèÿòëèâèõ óìîâ íàâêîëèøíüîãî 
ñåðåäîâèùà (Vaseva-Gemisheva et al, 2005). 

Öèòîê³í³íè çàä³ÿí³ â ðåãóëÿö³¿ ñîëåñò³éêîñ-
ò³ çëàê³â, ïðî ùî ñâ³ä÷èòü, ïåðø çà âñå, ¿õ ïî-
çèòèâíèé âïëèâ çà óìîâ åêçîãåííîãî çàñòîñó-
âàííÿ íà ïîäîëàííÿ íåãàòèâíîãî âïëèâó ñîëåé. 
Çàñîëåííÿ âèêëèêàº çðîñòàííÿ âì³ñòó åíäîãåí-
íèõ öèòîê³í³í³â ó çëàê³â. Ñîëüîâèé ³ îñìîòè÷-
íèé ñòðåñè ³íäóêóþòü àêòèâí³ñòü ãåí³â IPT òà 
ðåïðåñóþòü ãåíè ÑÊÕ, óíàñë³äîê ÷îãî â ïðî-
ðîñòêàõ êóêóðóäçè íàêîïè÷óþòüñÿ åíäîãåíí³ 
öèòîê³í³íè. Ó ëèñòêàõ ÿ÷ìåíþ äóæå øâèäêî ³ 
ð³çêî çðîñòàº âì³ñò çåàòèíó âæå ÷åðåç 2 ãîä ï³ñ-
ëÿ çàñîëåííÿ (Li et al, 2019). 

Ó ðîñëèí ñîðòó ðèñó, ÷óòëèâèõ äî çàñîëåí-
íÿ, â³äì³÷åíà âèùà àêòèâí³ñòü ãåí³â á³îñèíòåçó
³ ñèãíàë³íãó öèòîê³í³í³â, òîä³ ÿê ó ðîñëèí ñò³é-
êîãî ñîðòó ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ï³äâèùåíà àêòèâ-
í³ñòü ãåí³â ³íàêòèâàö³¿ öèõ ãîðìîí³â. Ãåíåòè÷íî 
ìîäèô³êîâàí³ çëàêè ç íàäñèíòåçîì öèòîê³í³í³â 
ìàþòü ï³äâèùåíó ñò³éê³ñòü äî âïëèâó çàñîëåí-
íÿ. Íàïðèêëàä, ðîñëèíè ðèñó ç âèêëþ÷åíèì 
ñïåöèô³÷íèì äëÿ ñóöâ³òü ðèñó ãåíîì OsCKX2, 
ÿê³ íàêîïè÷óâàëè òðàíñ-çåàòèí, äèã³äðîçåàòèí, 
³çîïåíòåí³ëàäåí³í ³ ê³íåòèí ó ôëîðàëüí³é ìå-
ðèñòåì³, âèð³çíÿþòüñÿ ï³äâèùåíèìè ð³âíÿìè 
ñîëåñò³éê³ñò³ òà óðîæàéíîñò³, ¿õí³ ëèñòêè ì³ñ-
òÿòü á³ëüøå ôîòîñèíòåòè÷íèõ ï³ãìåíò³â ³ âî-
äè, âîíè ìåíøå ï³ääàþòüñÿ îêèñíþâàëüíîìó 
óøêîäæåííþ çà óìîâ ñîëüîâîãî ñòðåñó (Panda 
et al, 2018). 

Õî÷à ïøåíèöÿ º îäí³ºþ ç íàéá³ëüø âèðî-
ùóâàíèõ çåðíîâèõ êóëüòóð â óñüîìó ñâ³ò³, ïðî-
òå îñîáëèâîñò³ ôóíêö³îíóâàííÿ ôåðìåíòó ÑÊÕ 
ö³º¿ êóëüòðóè äîñë³äæåí³ íåäîñòàòíüî ïîð³âíÿ-
íî ç ðèñîì ³ êóêóðóäçîþ. Â òîé æå ÷àñ ðåçóëü-
òàòè ö³ëåñïðÿìîâàíèõ çì³í àêòèâíîñò³ CKX ó 
çåðíîâèõ ñâ³ä÷àòü ïðî ÿâíèé âïëèâ íå ëèøå íà 
¿õ âðîæàéí³ñòü, àëå é íà ð³ñò ³ îð³ºíòàö³þ êî-
ðåí³â, à òàêîæ ïîãëèíàííÿ Zn, ùî òàêîæ ï³ä-
êðåñëþº íåîáõ³äí³ñòü â³äîêðåìëåííÿ ñòèìó-
ëþþ÷îãî âïëèâó íà âðîæàéí³ñòü çåðíà â³ä íå-
ãàòèâíîãî âïëèâó öèòîê³í³í³â íà ð³ñò êîðåí³â ³ 
ïîãëèíàííÿ ì³íåðàëüíèõ ðå÷îâèí, çîêðåìà Zn 
³ Fe (Chen et al, 2019).

Òðàíñãåíí³ ðîñëèíè A. thaliana òà òþòþíó 
(Nicotiana tabacum) ç ïîñèëåíîþ ñïåöèô³÷íîþ 
äëÿ êîðåí³â äåãðàäàö³ºþ öèòîê³í³í³â óòâîðþ-
þòü á³ëüøó êîðåíåâó ñèñòåìó, òîä³ ÿê ð³ñò ³ ðîç-
âèòîê ïàãîíà çàëèøàþòüñÿ îäíàêîâèìè. Ñïå-
öèô³÷íå äëÿ êîðåí³â çìåíøåííÿ âì³ñòó öèòî-
ê³í³í³â ñïðèÿº ïîñèëåííþ ðîñòó êîðåí³â, ïîñó-
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Öèòîê³í³íîêñèäàçà/äåã³äðîãåíàçà ÿê âàæëèâà ì³øåíü äëÿ ï³äâèùåííÿ ïðîäóêòèâíîñò³ ðîñëèí 

õîñò³éêîñò³ òà çáàãà÷åííþ ëèñòÿ ì³íåðàëüíèìè 
ðå÷îâèíàìè òðàíñãåííèõ ë³í³é àðàá³äîïñèñó òà 
òþòþíó (Werner et al, 2010).

Ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷í³ ³íñòðóìåíòè ðåãóëÿö³¿ 
àêòèâíîñò³ ãåí³â CKX

Âïðîäîâæ äîâãîãî ÷àñó ï³ñëÿ â³äêðèòòÿ öèòî-
ê³í³í³â çàëèøàëîñÿ íåçðîçóì³ëèì, ùî ÿâëÿº 
ñîáîþ âíóòð³øíüîêë³òèííà ì³øåíü ¿õ ä³¿, ÷è 
âïëèâàþòü âîíè áåçïîñåðåäíüî íà àêòèâí³ñòü 
ãåí³â ³, ÿêùî òàê, òî ÿêèé ìåõàí³çì ïåðåäà÷³ 
öèòîê³í³íîâîãî ñèãíàëó. Îäíàê ò³ëüêè çàðàç 
ïî÷àëè ç’ÿñîâóâàòèñü îñíîâí³ çàêîíîì³ðíîñò³ 
ìîëåêóëÿðíî¿ ä³¿ öèòîê³í³í³â ó ðåãóëÿö³¿ ð³ç-
íîìàí³òíèõ ïðîöåñ³â ðîçâèòêó ðîñëèí (Artner, 
Benkova, 2019). Ó A. thaliana ³äåíòèô³êîâàí³ 
ãåíè, ùî êîíòðîëþþòü êëþ÷îâèé ôåðìåíò á³î-
ñèíòåçó öèòîê³í³í³â – ³çîïåíòåí³ëòðàíñôåðàçó 
(AtIPT1–AtIPT9), â³äêðèò³ ìåìáðàíí³ ðåöåïòî-
ðè (AHK2, AHK3, AHK4/ÑRE1), ³äåíòèô³êîâàí³ 
ãåíè ïåðâèííî¿ â³äïîâ³ä³ íà ãîðìîí (ARR-ãåíè 
ãðóïè À) ³ âèä³ëåí³ á³ëêîâ³ ôàêòîðè òðàíñêðèï-
ö³¿, ÿê³ áåðóòü ó÷àñòü â ðåãóëÿö³¿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â 
âòîðèííî¿ â³äïîâ³ä³ (ARR-ãåíè ãðóïè B). Îä-
íàê áàãàòî àñïåêò³â ìîëåêóëÿðíèõ ìåõàí³çì³â 
ä³¿ öèòîê³í³í³â íà ô³ç³îëîã³÷í³ ïðîöåñè ðîñëèí 
ùå ìàëî âèâ÷åí³ ³ ïðîäîâæóþòüñÿ àêòèâíî äî-
ñë³äæóâàòèñü (Arkhipov et al, 2019 ). Íà ïðèê-
ëàä³ àðàá³äîïñèñó âñòàíîâëåíî, ùî îñíîâíèì 
øëÿõîì ñïðèéíÿòòÿ öèòîê³í³íîâîãî ñèãíàëó 
êë³òèíîþ º øëÿõ çà ó÷àñòþ ìåìáðàííèõ ã³ñ-
òèäèíê³íàç ÿê ðåöåïòîð³â äâîêîìïîíåíòíî¿ 
ñèñòåìè äëÿ òðàíñäóêö³¿ ñèãíàë³â íà îáìåæå-
íèé ñïåêòð ãåí³â ïåðâèííî¿ â³äïîâ³ä³ (Ren et 
al, 2009). 

Äî òåïåð³øíüîãî ÷àñó ó A. thaliana îòðèìà-
í³ ìóòàíòè ç ïðèãí³÷åíèìè åôåêòàìè öèòîê³-
í³í³â, ÿê³ ìàþòü ð³çíîìàí³òí³ ïîðóøåííÿ ïðî-
öåñ³â ðîçâèòêó. Öå äîçâîëèëî ³äåíòèô³êóâàòè 
ãåíè ³íàêòèâàö³¿ ³ ñèãíàë³çàö³¿ ô³òîãîðìîí³â 
äàíîãî êëàñó. Òàêèìè ãåíàìè º ARABIDOP-
SIS HISTIDINE KINASE2 (AÍK2) ³ ARABI-
DOPSIS HISTIDINE KINASE3 (AÍK3) (Hwang,
Sheen, 2001). Ãåíè AÍK2 ³ AÍK3 êîäóþòü 
ñåíñîðí³ ã³ñòèäèíê³íàçè AÍK2 ³ AÍK3, ÿê³ º
ìåìáðàííèìè ðåöåïòîðàìè öèòîê³í³í³â. Ìóòà-
ö³¿  ahk2-5 ³ ahk3-7 â ãåíàõ AÍK2 ³ AÍK3 îá-
óìîâëþþòü ó ðîñëèí ³íàêòèâóâàííÿ ôóíêö³é 
ìåìáðàííèõ ðåöåïòîð³â ã³ñòèäèíê³íàç AÍK2 ³ 

AÍK3. Â ðåçóëüòàò³ öüîãî ó ìóòàíòíèõ ðîñëèí 
àðàá³äîïñèñó çíèæóºòüñÿ ÷óòëèâ³ñòü êë³òèí äî 
öèòîê³í³í³â, ³ ãåíè ïåðâèííî¿ â³äïîâ³ä³ ïåðåñòà-
þòü â³äêëèêàòèñÿ íà ö³ ãîðìîíè (Kieber, 2008).

Öèòîê³í³íîâ³ ðåöåïòîðè àðàá³äîïñèñó AÍK2
³ AÍK3 áëèçüê³ çà çàãàëüíîþ ñòðóêòóðîþ äî 
ðåöåïòîðà CRE1/AÍK4. Â äàíèé ÷àñ ââàæàº-
òüñÿ çàãàëüíîïðèéíÿòèì, ùî A. thaliana ì³ñ-
òèòü òðè áëèçüêèõ çà áóäîâîþ ñåíñîðíèõ ã³ñ-
òèäèíê³íàçè – ðåöåïòîðè öèòîê³í³í³â: CRE1/
AÍK4, AÍK2 ³ AÍK3. Ö³ ðåöåïòîðí³ ã³ñòè-
äèíê³íàçè º ³íòåãðàëüíèìè á³ëêàìè, ÿê³ ïðî-
íèçóþòü ïëàçìàòè÷íó ìåìáðàíó äâ³÷³ (AÍK4) 
àáî òðè÷³ (AÍK2 ³ AÍK3). Çà ñâîºþ ñòðóêòó-
ðîþ ñåíñîðí³ ã³ñòèäèíê³íàçè â³äíîñÿòüñÿ äî 
á³ëê³â òàê çâàíî¿ äâîêîìïîíåíòíî¿ ñèñòåìè ïå-
ðåäà÷³ ñèãíàë³â. Òàê³ ñèñòåìè òðàíñäóêö³¿ ñèã-
íàë³â ́ ðóíòîâíî âèâ÷åí³ ó áàêòåð³é, äå âîíè øè-
ðîêî ïðåäñòàâëåí³ (Hwang et al, 2012).

Ó A. thaliana âèÿâëåíî òðè ðîäèíè ðåöåï-
òîðíèõ ã³ñòèäèíê³íàç, ïåðøà ç ÿêèõ âêëþ÷àº â 
ñåáå ðåöåïòîðè åòèëåíó, äðóãà – ôîòîðåöåïòî-
ðè, â òîé ÷àñ ÿê òðåòÿ îá’ºäíóº ã³ñòèäèíê³íàçè 
ÀÍÊ-ðîäèíè, ùî âêëþ÷àþòü â ñåáå öèòîê³í³-
íîâ³ ðåöåïòîðè ³ îñìîñåíñîðí³ ã³ñòèäèíê³íàçè 
(Schmülling, 2002). Ó ñâîºìó êëàñè÷íîìó âè-
ãëÿä³ äâîêîìïîíåíòíà ñèñòåìà ñêëàäàºòüñÿ ç 
ñåíñîðíî¿ ã³ñòèäèíê³íàçè (ðåöåïòîð) òà ðåãó-
ëÿòîðíî¿ â³äïîâ³ä³ (òðàíñêðèïö³éíèé ôàêòîð). 
Ï³ä âïëèâîì ñïåöèô³÷íîãî ñèãíàëó ðåöåïòîð 
äèìåðèçóºòüñÿ, ôîñôîðèëþºòüñÿ ³ äàë³ ïåðå-
äàº ñâ³é «ãàðÿ÷èé» ôîñôàò íà çàëèøîê àñïàð-
òàòó ðåãóëÿòîðà â³äïîâ³ä³. Îñòàíí³é õàðàêòåðè-
çóºòüñÿ íàÿâí³ñòþ ÄÍÊ-çâ’ÿçóþ÷îãî äîìåíó, çà
äîïîìîãîþ ÿêîãî çâ’ÿçóºòüñÿ â ðåçóëüòàò³ àê-
òèâàö³¿ ç ïåâíîþ ïîñë³äîâí³ñòþ ÄÍÊ ó ñêëàä³ 
ïðîìîòîðó ³ àêòèâóº àáî, íàâïàêè, ðåïðåñóº 
â³äïîâ³äíèé ãåí (Werner et al, 2001). 

Ïîä³áí³ çà ñòðóêòóðîþ ðåöåïòîðè öèòîê³í³â 
âèÿâëåí³ ó åâîëþö³éíî â³ääàëåêèõ â³ä àðàá³-
äîïñèñà âèä³â: êóêóðóäçè ³ ðèñó. Ó âñ³õ öèõ 
ðîñëèí ðåöåïòîðè öèòîê³í³í³â ÿâëÿþòü ñîáîþ
AÍK-ðîäèíó áëèçüêîñïîð³äíåíèõ á³ëê³â – ìåì-
áðàííèõ ã³ñòèäèíê³íàç, ïîä³áíèõ ñåíñîðíèì ã³ñ-
òèäèíê³íàçàì îäíîêë³òèííèõ îðãàí³çì³â. Â³ä-
ð³çíÿþòüñÿ ö³ á³ëêè-ðåöåïòîðè ì³æ ñîáîþ ó 
ð³çíèõ âèä³â ðîñëèí ê³ëüê³ñòþ òðàíñìåìáðàí-
íèõ ñåãìåíò³â, ÿê³ âçàºìîä³þòü ç CHASE-äî-
ìåíîì (cyclase histidine kinase-assiciated sensing 
extracellular), êîòðèé â³äïîâ³äàº çà âï³çíàâàííÿ 
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³ çâ’ÿçóâàííÿ öèòîê³í³í³â (O’Keefe et al, 2011).
Ó àðàá³äîïñèñà ³ êóêóðóäçè âèÿâëåí³ ãåíè, ùî 
áåçïîñåðåäíüî àêòèâóþòüñÿ öèòîê³í³íàìè. Îä-
íèì ç ïåðøèõ âèÿâëåíèõ öèòîê³í³í-÷óòëèâèõ 
ãåí³â áóâ ãåí òàê çâàíî¿ ðåãóëÿòîðíî¿ â³äïîâ³ä³, 
ùî îòðèìàâ íàçâó ARR5 (ARABIDOPSIS RE-
SPONSE REGULATOR5) (Rong et al, 2018).

Ï³äâèùåííÿ ð³âíÿ öèòîê³í³í³â ó ðîñëèíàõ 
ìîæíà äîñÿãòè äâîìà ìîæëèâèìè ñïîñîáàìè: 
äîäàâàííÿì ïðèðîäíèõ àáî ñèíòåòè÷íèõ öèòî-
ê³í³í³â àáî îáìåæåííÿì ¿õ àêòèâíîñò³ øëÿõîì 
âèêîðèñòàííÿ â³äïîâ³äíèõ ³íã³á³òîð³â. Ñèëüí³ 
ïðèðîäí³ öèòîê³í³íè, òàê³ ÿê çåàòèí, ìîæíà 
âèêîðèñòîâóâàòè íà ðîñëèí³ ëèøå îäíîðàçîâî,
åôåêò â³ä ä³¿ ÿêèõ çíèêàº ÷åðåç ê³ëüêà äí³â. 
Ïîçèòèâíèé âïëèâ ïðèðîäíèõ öèòîê³í³í³â ïî-
ì³òíèé íà ðîñëèí³ íåäîâãî ³, îòæå, âîíè íå-
ïðèéíÿòí³ ç êîìåðö³éíî¿ òî÷êè çîðó. Íàâïàêè,
ñèíòåòè÷í³ öèòîê³í³íè, òàê³ ÿê òèä³àçóðîí 
(TDZ), N-(2-õëîð-4-ï³ðèäèë)-N�-ôåí³ëñå÷îâèíà
(CPPU) òîùî, íååôåêòèâí³ ó ñâî¿õ ñèãíàëüíèõ 
àñïåêòàõ ³ ìîæóòü âèêëèêàòè íåáàæàí³ ïîá³÷í³ 
åôåêòè (Nisler et al, 2016).

²íøèì ñïîñîáîì ï³äâèùåííÿ ð³âíÿ öèòî-
ê³í³í³â ìîæíà äîñÿãòè ðåãóëÿö³ºþ á³îñèíòåçó
äàíèõ ãîðìîí³â. Ô³ç³îëîã³÷íî â ðîñëèíàõ ð³âåíü 
öèòîê³í³í³â êîíòðîëþºòüñÿ áàëàíñîì ÷îòèðüîõ
ôåðìåíò³â, ç ÿêèõ ³çîïåíòåí³ëòðàíñôåðàçà (IPT),
ÿêà âèêîðèñòîâóº ìåâàëîíàòíèé ³ ìåòèëåðèòðè-
òîëôîñôàòíèé øëÿõ, â³äïîâ³äàº, ãîëîâíèì ÷è-
íîì, çà ìåòàáîë³çì öèòîê³í³í â ïðèðîä³, òîä³ 
ÿê çà äåçàêòèâàö³þ öèòîê³í³íó â³äïîâ³äàº ôåð-
ìåíò CKO. CKO íåîáîðîòíî ³íàêòèâóº öèòî-
ê³í³íè øëÿõîì âèäàëåííÿ á³÷íîãî ëàíöþãà 
N6-³çîïðåíó ç ìîëåêóë öèòîê³í³íó (Zubko et
al, 2002; Ye et al, 2006). Ìîæíà òàêîæ ïðèïóñ-
òèòè, ùî CKX, áóäó÷è ôëàâîïðîòå¿íîì, òàêîæ 
áåðå ó÷àñòü ó ðåãóëÿö³¿ áàëàíñó öèòîê³í³í³â, 
òèì ñàìèì äîïîìàãàþ÷è ï³äòðèìóâàòè ¿õ ãî-
ìåîñòàç. Ïîâ³äîìëÿëîñÿ, ùî öÿ ðåãóëÿòîðíà 
ôóíêö³ÿ çäåá³ëüøîãî â³äçíà÷àºòüñÿ äëÿ îñíîâ-
íèõ çëàê³â, òàêèõ ÿê ÿ÷ì³íü, êóêóðóäçà, ðèñ òà 
ïøåíèöÿ (Schmülling et al, 2003). 

Íà ãåíåòè÷íîìó ð³âí³ ïîøèðåí³ñòü ðîäèíè 
ãåí³â CKX ó ðîñëèíàõ çì³íþºòüñÿ ó ð³çíèõ âè-
ä³â, ïðè÷îìó ³çîòèïè á³ëê³â, ùî íèìè êîäóþ-
òüñÿ, â³äð³çíÿþòüñÿ ïðîñòîðîâèìè òà ÷àñîâèìè 
ìîäåëÿìè åêñïðåñ³¿ òà ñóáêë³òèííîþ ëîêàë³-
çàö³ºþ. Äåÿê³ ç íèõ ëîêàë³çîâàí³ â àïîïëàñò³, 
âàêóîëÿõ ³ öèòîçîë³. Ê³ëüê³ñòü ãåí³â CKX, çàëó-

÷åíèõ äî ³íã³áóâàííÿ öèòîê³í³í³â, êîëèâàºòüñÿ 
â³ä ñåìè, ÿê ó A. thaliana ³ Medicago sativa, äî 
âîñüìè – ó Fragaria vesca, îäèíàäöÿòè – ó 
O. sativa ³ T. aestivum, äâàíàäöÿòè – ó Malus 
domestica, òðèíàäöÿòè – ó Z. mays  ³ 23 – ó 
Brassica napus (Chen L et al, 2019). Ö³ ãåíè ìî-
æóòü áóòè çàëó÷åí³ ó ñòâîðåííÿ ãåíåòè÷íî ìî-
äèô³êîâàíèõ ðîñëèí ç ïðèãí³÷åíèìè ð³âíÿìè 
åêñïðåñ³¿ ãåí³â CKX, ùî âèêëèêàòèìå ð³çê³ çì³-
íè ó «ïðîïîðö³¿ îðãàí³â», îñîáëèâî ìîðôîëîã³¿ 
êîðåí³â ³ ïàãîí³â ó ðîñëèí. Ðåãóëÿö³ÿ öèòîê³-
í³í³â ïðèçâîäèòü äî ï³äâèùåííÿ âðîæàéíîñò³ 
òà ñò³éêîñò³ äî àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â, ùî ïðî-
äåìîíñòðîâàíî äëÿ ðèñó, àðàá³äîïñèñó òà ÿ÷-
ìåíþ. ×åðåç âàæëèâ³ñòü òàêèõ äîñë³äæåíü ðîç-
ðîáëåí³ òà îïòèì³çîâàí³ ñïåêòðîôîòîìåòðè÷í³ 
ìåòîäè âèçíà÷åííÿ ó ðîñëèí àêòèâíîñò³ ÑÊÕ 
(Frébort et al, 2002).

Îêð³ì òðàäèö³éíî¿ ñåëåêö³¿, ãåííà ³íæåíå-
ð³ÿ òà ðåäàãóâàííÿ ãåíîìó (CRISPR/Cas9) º 
îäíèìè ç åôåêòèâíèõ ³íñòðóìåíò³â, çà äîïî-
ìîãîþ ÿêèõ ìîæíà ìàí³ïóëþâàòè ãåíàìè CKX. 
Êîíòðîëü ôåðìåíòó CKX çà äîïîìîãîþ öèõ 
ñó÷àñíèõ ìåòîä³â ìîæå ïðèçâåñòè äî ö³ëåñïðÿ-
ìîâàíîãî ïîêðàùåííÿ ïðîäóêòèâíîñò³ ðîñëèí 
(Bae et al, 2007; Mandal et al, 2022).

Íà ñüîãîäí³øí³é äåíü äîñë³äíèêè âèêî-
ðèñòîâóþòü ÿê õ³ì³÷í³, òàê ³ ìîëåêóëÿðíî-
á³îëîã³÷í³ ï³äõîäè äëÿ ³íã³áóâàííÿ CKX, ùî, 
ó ñâîþ ÷åðãó, ïîêðàùóº îðãàíîãåíåç, ñòðåñî-
ñò³éê³ñòü òà âðîæàéí³ñòü çåðíà ó ð³çíèõ ðîñ-
ëèí. Íàïðèêëàä, ³íã³áóþ÷³ åôåêòè ñèíòåòè÷íèõ 
öèòîê³í³í³â CPPU àáî TDZ òà ¿õ ïîõ³äíèõ äëÿ 
ê³ëüêîõ CKX áóëè ïðîäåìîíñòðîâàí³ â á³îòåñ-
òàõ êàëþñíî¿ êóëüòóðè. Ïîâ³äîìëÿºòüñÿ, ùî N-
(2-àì³íîï³ðèäèí-4-³ë)-N-ôåí³ëñå÷îâèíà (APPU)
á³ëüø ³ñòîòíî ïðèãí³÷óº CKX1 êóêóðóäçè, í³æ 
CPPU. Â ³íøîìó äîñë³äæåíí³ àâòîðè çàñòîñó-
âàëè îá÷èñëþâàëüí³ ï³äõîäè äëÿ ðîçðîáêè òà
ñèíòåçó íîâèõ ïîõ³äíèõ TDZ, à ñàìå 1-[1,2,3]
ò³àä³àçîë-5-³ë-3-(3-òðèôòîðìåòîêñè-ôåí³ë)ñå-
÷îâèíà (3FMTDZ) òà 1-[2-(2-ã³äðîêñ³åòèë)ôå-
í³ë]-3-(1,2,3-ò³àä³àçîë-5-³ë)ñå÷îâèíà (HETDZ), 
ÿê³ ïðîäåìîíñòðóâàëè 15-êðàòíå çíèæåííÿ çíà-
÷åíü IC50 ïîð³âíÿíî ç TDZ äëÿ AtCKX2 ó A. 
thaliana, ³ ZmCKX1 ³ ZmCKX4 ó êóêóðóäçè. 
Åêçîãåííå çàñòîñóâàííÿ 6-áåíçèëàì³íîïóðèíó 
(BAP) äî ñîðòó ðèñó OR-1918 çíà÷íî ïîêðà-
ùèëî íàïîâíåííÿ çåðíà, ³ öå ñóïðîâîäæóâàëî-
ñÿ çíà÷íèì çíèæåííÿì åêñïðåñ³¿ òà àêòèâíîñò³ 
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CKX, îñîáëèâî â áàçàëüíèõ êîëîñêàõ, äå àê-
òèâí³ñòü CKX áóëà çíà÷íî âèùîþ, í³æ ó âåð-
õ³âêîâèõ êîëîñêàõ (Ashikari et al, 2005; Panda et 
al, 2018). 

Õ³ì³÷í³ ³íã³á³òîðè CKX

Çàñòîñóâàííÿ åêçîãåííèõ öèòîê³í³í³â ïîêè 
íå çíàéøëî øèðîêîãî âèêîðèñòàííÿ â ñ³ëü-
ñüêîãîñïîäàðñüê³é ïðàêòèö³, øâèäøå çà âñå, 
÷åðåç ñêëàäí³ñòü ³ ì³íëèâ³ñòü ¿õ åôåêò³â. Ïðî-
òå áóëî ïîêàçàíî, ùî êîëè ð³âí³ åíäîãåííèõ 
öèòîê³í³í³â íåçíà÷íî ï³äâèùóþòüñÿ âïðîäîâæ 
ïåâíèõ ïåð³îä³â, ìîæíà äîñÿãòè ïîêðàùåííÿ 
ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüêèõ îçíàê. Íàïðèêëàä, çíè-
æåííÿ àáî âòðàòà ôóíêö³¿ ãåíà OsCKX2 ó ðèñó 
ïðèçâîäèòü äî íàêîïè÷åííÿ öèòîê³í³í³â ó ìå-
ðèñòåìàõ ñóöâ³òü òà çá³ëüøåííÿ ê³ëüêîñò³ ðå-
ïðîäóêòèâíèõ îðãàí³â. Çàãàëüíà ê³ëüê³ñòü çåðåí 
íà ðîñëèíó çðîñòàº íà ~30 %, íå âïëèâàþ÷è íà 
ðîçì³ð çåðíà (Yeh et al, 2015). 

Êëþ÷îâà ðîëü CKX ó ôîðìóâàíí³ ìåðèñòåì 
ñóöâ³òü òàêîæ ï³äòâåðäæåíà íà Arabidopsis, äå 
ðîñëèíè ç ïîäâ³éíèì íîêàóòîì ckx ïðîäåìîí-
ñòðóâàëè ï³äâèùåííÿ âðîæàéíîñò³ íà 55 % ÷å-
ðåç çá³ëüøåííÿ ê³ëüêîñò³ íàñ³ííÿ. Ïðèãí³÷åííÿ 
åêñïðåñ³¿ ãåíà HvCKX1 â ÿ÷ìåí³ ñóïðîâîäæó-
âàëîñÿ çá³ëüøåííÿì ê³ëüêîñò³ çåðåí íà 31–
43 %. Ìàñà òèñÿ÷³ çåðåí áóëà ïðèáëèçíî íà 
20 % âèùîþ, à çàãàëüíèé óðîæàé çåðíà ç ðîñ-
ëèíè áóâ íà 50–65 % âèùèì, í³æ ó êîíòðîëü-
íèõ ðîñëèí (Bartrina et al, 2011).

Äîáðå â³äîì³ õ³ì³÷í³ ³íã³á³òîðè CKX áóëè 
â³äêðèò³ ñåðåä ñèíòåòè÷íèõ öèòîê³í³í³â ùå â 
1980-õ ðîêàõ. Äî õ³ì³÷íèõ ³íã³á³òîð³â ôåðìåíòó 
CKX â³äíîñÿòüñÿ äèôåí³ëñå÷îâèíà, N-ôåí³ë-
N’-(1,2,3-ò³àä³àçîë-5-³ë)ñå÷îâèíà (ò³ä³àçóðîí, 
TDZ), 1-(2-õëîðï³ðèäèí-4-³ë)-3-ôåí³ëñå÷îâè-
íà (CPPU) òà 1-(2,6-äèõëîðï³ðèäèí-4-³ë)-3-
ôåí³ëñå÷îâèíà (DCPPU). Ö³ ñïîëóêè ïðèãí³-
÷óþòü äåãðàäàö³þ ïðèðîäíèõ öèòîê³í³í³â, ùî 
êàòàë³çóºòüñÿ CKX. Ö³ ñå÷îâèíè, îäíàê, êëà-
ñèô³êóþòüñÿ ÿê öèòîê³í³íè, îñê³ëüêè ¿õí³ öè-
òîê³í³íîâ³ âëàñòèâîñò³ ÿâíî ïåðåâàæàþòü ¿õíþ 
³íã³á³òîðíó àêòèâí³ñòü ùîäî CKX. Íàïðèêëàä, 
TDZ ³íã³áóº CKX ëèøå ó âèñîêèõ ì³êðîìî-
ëÿðíèõ êîíöåíòðàö³ÿõ, àëå âèÿâëÿº ñèëüí³ åôåê-
òè öèòîê³í³íó â íèçüêîìó íàíîìîëÿðíîìó ä³à-
ïàçîí³ (Nisler et al, 2016). Â äàíèé ÷àñ TDZ ³ 
CPPU âèêîðèñòîâóþòüñÿ ÿê âàæëèâ³ ñòèìóëÿ-
òîðè ðîñòó äëÿ ð³çíèõ êóëüòóð, òàêèõ ÿê ê³â³ òà 

äèíÿ. Êð³ì òîãî, TDZ º êîìïîíåíòîì âåëèêî¿ 
ê³ëüêîñò³ àãðîõ³ì³÷íèõ ïðîäóêò³â, ÿê³ âèêîðèñ-
òîâóþòüñÿ äëÿ äåôîë³àö³¿ áàâîâíèêà â áàãàòüîõ 
êðà¿íàõ. TDZ òàêîæ â³ä³ãðàº íåçàì³ííó ðîëü ó 
ðîáîòàõ ç êóëüòóðîþ òêàíèí ðîñëèí çàâäÿêè 
ñâî¿é çäàòíîñò³ ³íäóêóâàòè óòâîðåííÿ äîäàòêî-
âèõ ïàãîí³â ³ ñïðèÿòè ïðîë³ôåðàö³¿ ïàçóøíèõ 
ïàãîí³â (Nisler et al, 2020).

Ïîêàçàíî, ùî ïîõ³äí³ àí³ë³íîïóðèíó º ïî-
òóæíèìè ³íã³á³òîðàìè CKX, ÿê³ ñïðèÿþòü îð-
ãàíîãåíåçó in vitro ³ ï³äâèùóþòü ñòðåñîñò³éê³ñòü 
ðîñëèí äî çàñîëåííÿ ³ êàäì³þ. Ïðî ïîçèòèâíèé 
âïëèâ F-INCYDE (íàçâà íàéàêòèâí³øîãî ³íã³á³-
òîðó 2-ôòîð-6-(3-ìåòîêñ³àí³ë³í)ïóðèíó), CPPU 
(1-(2-õëîðï³ðèäèí-4-³ë)-3-ôåí³ëñå÷îâèíà) òà 
³íøèõ ïåðñïåêòèâíèõ ³íã³á³òîð³â CKX íà ñò³é-
ê³ñòü äî òåïëîâîãî ñòðåñó òà âðîæàéí³ñòü êóëü-
òóð â ïîëüîâèõ óìîâàõ ïîâ³äîìëÿëîñÿ ó áàãàòüîõ 
äîñë³äæåííÿõ (Kope�ný et al, 2010; Aremu et al, 
2014; van Voorthuizen et al, 2021). 

Íåùîäàâíî íà îñíîâ³ ðîçðîáëåíèõ ³íã³á³òî-
ð³â CKX, 2-õëîð-6-(3-ìåòîêñèôåí³ëàì³íî)ïó-
ðèíó (INCYDE) ³ 2-ôòîð-6-(3-ìåòîêñèôåí³ë-
àì³íî)ïóðèíó (INCYDE-F) áóëè îòðèìàí³ 2-
õëîð-6-(3-ìåòîêñèàí³ë³íî)-9-(òåòðàã³äðîï³ðàí-
2-³ë)ïóðèí (INCYDE-THP) ³ 2-ôòîð-6-(3-ìåò-
îêñèàí³ë³íî)-9-(òåòðàã³äðîï³ðàí-2-³ë)ïóðèí 
(INCYDE-F-THP). Ðåçóëüòàòè åêñïåðèìåíò³â 
in vitro òà in vivo, ïðîâåäåíèõ ç INCYDE-THP 
íà ð³çíèõ âèäàõ ðîñëèí, çàñâ³ä÷èëè ïîçèòèâ-
íèé âïëèâ ïðåïàðàòó íà ð³ñò ³ ðîçâèòîê öèõ 
ðîñëèí. Òàêèì ÷èíîì áóëî çíàéäåíî íîâ³ 
ïåðñïåêòèâí³ ³íã³á³òîðè AtCKX2, ïîçèòèâí³ 
åôåêòè ÿêèõ òàêîæ â³äîáðàæàþòüñÿ ó ï³ä-
âèùåíí³ âðîæàéíîñò³ äåÿêèõ êóëüòóð, òàêèõ ÿê 
ïøåíèöÿ, êóêóðóäçà òà ð³ïàê, à òàêîæ äåÿêèõ 
îâî÷³â, îñîáëèâî ïðè ïîëèâ³. INCYDE-THP º
áàãàòîîá³öÿþ÷èì êàíäèäàòîì äëÿ ëèñòîâîãî 
ï³äæèâëåííÿ ðîñëèí ³ îáðîáêè íàñ³ííÿ, ÿêèé 
ìîæå ñïðèÿòè çá³ëüøåííþ á³îìàñè ïàãîí³â/
êîðåí³â (Voorthuizen et al, 2021).

ßê âæå â³äçíà÷àëîñü âèùå, íà ñüîãîäí³ø-
í³é äåíü â ð³çíèõ âèäàõ ðîñëèí âèÿâëåí³ äå-
ê³ëüêà ðîäèí ãåí³â CKX, ê³ëüê³ñòü ÿêèõ çì³íþ-
ºòüñÿ çàëåæíî â³ä âèäó ðîñëèí. Íåçâàæàþ÷è íà 
òå, ùî êîæåí ç ³çîôåðìåíò³â CKX êàòàë³çóº ïî-
ä³áíó ðåàêö³þ, ð³çí³ ¿õ âàð³àíòè â³ääàþòü ïåðå-
âàãó ð³çíèì ñóáñòðàòàì ³ çóñòð³÷àþòüñÿ â ð³çíèõ 
ñóáêë³òèííèõ êîìïàðòìåíòàõ. Îòæå, åêñïðåñ³ÿ 
êîæíîãî ãåíà CKX ÷³òêî çì³íþºòüñÿ, ùî, ó ñâîþ 
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÷åðãó, ïî-ð³çíîìó âïëèâàº íà ð³ñò, à òàêîæ íà 
ðîçâèòîê òêàíèí òà îðãàí³â. Íàïðèêëàä, ó A. 
thaliana CKX1–CKX6 ì³ñòÿòü âèñîêîã³äðîôîá-
íèé N-ê³íöåâèé äîìåí, ÿêèé ñëóæèòü ö³ëüî-
âèì ñàéòîì äëÿ ¿õ ³ìïîðòó â åíäîïëàçìàòè÷-
íèé ðåòèêóëóì. CKX7 â îñíîâíîìó ëîêàë³çó-

ºòüñÿ â öèòîçîë³. Ê³ëüêà ãîìîëîã³â CKX òàêîæ 
âèÿâëåíî â àïîïëàñò³ êóêóðóäçè, ÿ÷ìåíþ òîùî 
(Holubová et al, 2018). Íåçàëåæíî â³ä ñóáêë³-
òèííî¿ ëîêàë³çàö³¿ òà â³äì³ííîñòåé ó ïîñë³äîâ-
íîñòÿõ, óñ³ CKX ì³ñòÿòü CK- òà FAD-çâ’ÿ-
çóâàëüí³ äîìåíè, ðîçòàøîâàí³ ïîáëèçó C- òà 

Ïåðñïåêòèâí³ õ³ì³÷í³ ³íã³á³òîðè CKX

Õ³ì³÷íà ðå÷îâèíà Ô³ç³îëîã³÷íèé åôåêò Ïîñèëàííÿ

1) äèôåí³ëñå÷îâèíà,
2) ò³ä³àçóðîí (TDZ), 
3) 1-(2-õëîðï³ðèäèí-4-³ë)-3-
ôåí³ëñå÷îâèíà (CPPU), 
4) 1-(2,6-äèõëîðï³ðèäèí-4-³ë) 
-3-ôåí³ëñå÷îâèíà (DCPPU)

àí³ë³íîïóðèí 

F-INCYDE (2-ôòîð-6(3-
ìåòîêñèôåí³ëàì³íî)ïóðèí

N-(2-àì³íîï³ðèäèí-4-³ë)-N�-
ôåí³ëñå÷îâèíà (APPU)

1) 1-[1,2,3]ò³àä³àçîë-5-³ë-3-(3-
òðèôòîðìåòîêñè-ôåí³ë)ñå÷îâèíà 
(3FMTDZ),
2) 1-[2-(2-ã³äðîêñ³åòèë)ôåí³ë]-
3-(1,2,3-ò³àä³àçîë-5-³ë)ñå÷îâèíà 
(HETDZ)

1) 1-(2-õëîðï³ðèäèí-4-³ë)-3-(3-
ìåòîêñèôåí³ë)ñå÷îâèíà,
2) 1-(2,6-äèõëîðï³ðèäèí-4-³ë)-3-
(3-ìåòîêñèôåí³ë)ñå÷îâèíà, 
3) 2-[3-(3,5-äèõëîðôåí³ë)óðå¿äî]
áåíçîéíà êèñëîòà,
4) 1-[2-(àì³íîåòèë)ôåí³ë]-3-(3,5-
äèõëîðôåí³ë)ñå÷îâèíà, 
5) 2-{2-[3-(3,5-äèõëîðôåí³ë)óðå¿-
äî]ôåí³ë}àöåòàì³ä,
6) 1-[2-(1-ã³äðîêñèåòèë)ôåí³ë]-
3-[3-(òðèôòîðìåòîêñè)ôåí³ë]
ñå÷îâèíà 

1-[2-(2-ã³äðîêñè-åòèë)-ôåí³ë]-
3-(3-òðèôòîðìåòîêñè-ôåí³ë)-
ñå÷îâèíà

Ïðèãí³÷óþòü äåãðàäàö³þ ïðèðîäíèõ öèòîê³í³í³â, 
ùî êàòàë³çóºòüñÿ CKX. Êëàñèô³êóþòüñÿ ÿê öèòî-
ê³í³íè, îñê³ëüêè ¿õ öèòîê³í³íîâ³ âëàñòèâîñò³ ÿâ-
íî ïåðåâàæàþòü ¿õ ³íã³á³òîðíó àêòèâí³ñòü ùîäî 
CKX. TDZ ³íã³áóº CKX ëèøå ó âèñîêèõ ì³êðîìî-
ëÿðíèõ êîíöåíòðàö³ÿõ, àëå âèÿâëÿº ñèëüí³ åôåêòè
öèòîê³í³íó â íèçüêîìó íàíîìîëÿðíîìó ä³àïàçîí³. 
TDZ ³ CPPU âèêîðèñòîâóþòüñÿ ÿê âàæëèâ³ ñòè-
ìóëÿòîðè ðîñòó äëÿ ð³çíèõ ñàäîâèõ êóëüòóð

Ïîòóæíèé ³íã³á³òîð CKX, ÿêèé ñïðèÿº îðãàíîãåíå-
çó in vitro ³ ï³äâèùóº ñò³éê³ñòü ðîñëèí äî çàñîëåííÿ
³ êàäì³þ

Âïëèâàº íà ñò³éê³ñòü äî òåïëîâîãî ñòðåñó, ïåðå-
ñàäæóâàííÿ òà âðîæàéí³ñòü ðèñó. Îáðîáëåí³ 
ðîñëèíè ìàþòü ï³äâèùåííÿ âðîæàéíîñò³ çåðíà 
íà 8,8 %

Ïðèãí³÷óº àêòèâí³ñòü CKX1 êóêóðóäçè

15-ðàçîâå çíèæåííÿ çíà÷åíü IC50 ïîð³âíÿíî 
ç TDZ äëÿ AtCKX2 ó A. thaliana ³ ZmCKX1 ³ 
ZmCKX4 ó Z. mays

²íã³áóº 3 ³çîôåðìåíòè CKX ó êóêóðóäçè 
(ZmCKX1, ZmCKX8 ³ ZmCKX4) 

Ï³äâèùóº ñòðåñîñò³éê³ñòü,  óðîæàéí³ñòü íàñ³ííÿ 
àðàá³äîïñèñó, à òàêîæ ïîêðàùóº âðîæàéí³ñòü 
ÿ÷ìåíþ, ð³ïàêó òà ïøåíèö³ â ïîëüîâèõ óìîâàõ

Nisler et al, 2016

van Voorthuizen 
et al, 2021

van Voorthuizen
et al, 2021

Panda et al, 2018

Panda et al, 2018

Nisler et al, 2020 

Nisler et al, 2016;
Nisler et al, 2020
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Öèòîê³í³íîêñèäàçà/äåã³äðîãåíàçà ÿê âàæëèâà ì³øåíü äëÿ ï³äâèùåííÿ ïðîäóêòèâíîñò³ ðîñëèí 

N-ê³íö³â â³äïîâ³äíî. Ñåðåä öèõ äâîõ äîìåí³â 
FAD-çâ’ÿçóþ÷èé äîìåí º á³ëüø åâîëþö³éíî 
êîíñåðâàòèâíèì. Ïîâ³äîìëÿºòüñÿ, ùî íåïðà-
âèëüíå çãîðòàííÿ Ñ-ê³íöÿ, äåçàêòèâóº AtCKX1 
ó A. thaliana (Jab�o�ski et al, 2020).

CKX ðîçùåïëþº ö³òîê³í³íè øëÿõîì ðîç-
êëàäàííÿ éîãî N6-çàì³ùåíîãî á³÷íîãî ëàíöþ-
ãà, ÿêèé, ó ñâîþ ÷åðãó, ïðîäóêóº íåíàñè÷åíèé 
àëüäåã³ä 3-ìåòèë-2-áóòåíàëü ³ àäåí³í. Îäíàê 
³íã³áóâàííÿ CKX çà äîïîìîãîþ ð³çíèõ õ³ì³÷-
íèõ ³ ìîëåêóëÿðíèõ ï³äõîä³â âèêëèêàº àãðåãà-
ö³þ öèòîê³í³í³â â ð³çíèõ òêàíèíàõ, ùî, ó ñâîþ 
÷åðãó, ï³äâèùóº âðîæàéí³ñòü òà ñò³éê³ñòü äî 
àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â, à òàêîæ çàòðèìóº ñòàð³ííÿ. 
Êð³ì òîãî, öå ïîêðàùóº ðåãåíåðàòèâíó çäàò-
í³ñòü åêñïëàíò³â ð³çíèõ âèä³â ñ³ëüñüêîãîñïî-
äàðñüêèõ êóëüòóð ó êóëüòóð³ òêàíèí, ùî íåîá-
õ³äíî äëÿ ì³êðîðîçìíîæåííÿ (Gasparis et al, 
2019). Îñê³ëüêè çíèæåíà åêñïðåñ³ÿ ôåðìåíòà 
CKX ïîâ’ÿçàíà ç ï³äâèùåííÿì óðîæàéíîñò³ òà 
îðãàíîãåíåçîì in vitro, òî ö³ åôåêòè ñïîíóêàþòü 
çíàéòè â³äïîâ³äí³ ³íã³á³òîðè CKX, ÿê³ ìîæóòü 
äîïîìîãòè ï³äâèùèòè âðîæàéí³ñòü òà ïîêðàùè-
òè ðåãåíåðàö³þ â êóëüòóð³ òêàíèí ð³çíèõ êóëü-
òóðíèõ ðîñëèí (Aremu et al, 2014). 

Ïðîäåìîíñòðîâàíî, ùî ñïîëóêè ñå÷îâèíè 
â³ä³ãðàþòü âàæëèâó ðîëü ï³ä ÷àñ ¿õ çâ’ÿçóâàííÿ 
ç àêòèâíèì öåíòðîì CKX (Nisler et al, 2016). 
Nisler et al (2020) ñèíòåçóâàëè 32 íîâèõ ³íã³-
á³òîðè CKX, îòðèìàíèõ â îñíîâíîìó ç äèôå-
í³ëñå÷îâèíè, CPPU òà DCPPU, ³ ïåðåâ³ðèëè 
¿õ á³îëîã³÷íó àêòèâí³ñòü ó á³îòåñòàõ ç CKÕ, à
òàêîæ ó êóëüòóð³ òêàíèí ðîñëèí (òàáëèöÿ). 
Ùîá âèâ÷èòè âçàºìîçâ’ÿçîê «ñòðóêòóðà-ôóíê-
ö³ÿ», âèêîðèñòîâóâàëè òðè ôåðìåíòè CKX ç 
êóêóðóä-çè (ZmCKX1, ZmCKX8 ³ ZmCKX4) 
³ îäèí ç A. thaliana (AtCKX2). Êð³ì òîãî, 
çâ’ÿçóâàëüíó àêòèâí³ñòü íàéêðàùèõ ³íã³á³òîð³â 
ïåðåâ³ðÿëè ç ZmCKX8 ³ ZmCKX4 çà äîïîìî-
ãîþ ðåíòãåí³âñüêî¿ êðèñòàëîãðàô³¿. Ðåçóëüòàòè 
ïîêàçàëè, ùî ñèíòåçîâàíèì ñïîëóêàì íå ïðè-
òàìàííà öèòîê³í³íîâà àêòèâí³ñòü, ³ á³ëüø³ñòü ç 
íèõ õàðàêòåðèçóþòüñÿ ïîä³áíèìè ñòðóêòóðíè-
ìè ³íã³á³òîðíèìè çâ’ÿçêàìè ùîäî ZmCKX1 òà
AtCKX2. Îäíàê AtCKX2 áóâ òðîõè ìåíø ÷óò-
ëèâèì äî ³íã³áóâàííÿ òà á³ëüø ñåëåêòèâíèì 
ïîð³âíÿíî ç ZmCKX1. Ø³ñòü ñïîëóê, à ñàìå
1-(2-õëîð-ï³ðèäèí-4-³ë)-3-(3-ìåòîêñèôåí³ë)
ñå÷îâèíà,1-(2,6-äèõëîðï³ðèäèí-4-³ë)-3-(3-
ìåòîêñè-ôåí³ë)ñå÷îâèíà, 2-[3-(3,5-äèõëîðôåí³ë)

óðå¿äî]áåíçîéíà êèñëîòà, 1-[2-(àì³íîåòèë)ôå-
í³ë]-3-(3,5-äèõëîðôåí³ë)ñå÷îâèíà, 2-{2-[3-(3,5-
äèõëîðôåí³ë)óðå¿äî]ôåí³ë}àöåòàì³ä òà 1-[2-(1-
ã³äðîêñèåòèë)ôåí³ë]-3-[3-(òðè-ôòîðîìåòîêñè)
ôåí³ë]ñå÷îâèíà ïîêàçàëè êðàùå ³íã³áóâàííÿ ó 
âèïàäêó ZmCKX1. Íåçâàæàþ÷è íà ïðèñóòí³ñòü
íåêîíñåðâîâàíîãî ãëóòàìàòó ÿê ó ZmCKX1 
(E381), òàê ³ â ZmCKX8 (E372), ÿêèé ñïðè-
ÿº çâ’ÿçóâàííþ ìåíøèõ ñóáñòðàò³â, ZmCKX8 
ïðîäåìîíñòðóâàâ çíà÷íî ð³çíó ÷óòëèâ³ñòü äî
êîæíîãî ³íã³á³òîðà. Îäíà ñïîëóêà, à ñàìå 1-[2-
(2-ã³äðîêñèåòèë)-ôåí³ë]-3-(3-òðèôòîðìåòîêñè-
ôåí³ë)-ñå÷îâèíà, çíà÷íî ï³äâèùóâàëà ñòðå-
ñîñò³éê³ñòü àðàá³äîïñèñó òà óðîæàéí³ñòü éîãî 
íàñ³ííÿ, à òàêîæ ïîêðàùóâàëà âðîæàéí³ñòü ÿ÷-
ìåíþ, ð³ïàêó òà ïøåíèö³ â ïîëüîâèõ óìîâàõ 
(Nisler et al, 2020).

Çàêëþ÷åííÿ 

Òàêèì ÷èíîì, ó ðÿä³ ïðîâåäåíèõ äîñë³äæåíü 
ïðîäåìîíñòðîâàíî, ùî öèòîê³í³íè çäàòí³ íå 
ò³ëüêè áåçïîñåðåäíüî çá³ëüøóâàòè óðîæàéí³ñòü 
íàñ³ííÿ, âîíè òàêîæ º ñóòòºâèì êîìïîíåíòîì 
ðåàêö³¿ ðîñëèí íà åêîëîã³÷í³ ñòðåñè. Çàâäÿêè ¿õ 
âèçíàíîìó âïëèâó íà çá³ëüøåííÿ ê³ëüêîñò³ òà 
ðîçì³ðó íàñ³ííÿ, à òàêîæ ïîì’ÿêøåííþ íàñë³ä-
ê³â ñòðåñó òà äåô³öèòó ì³íåðàëüíèõ ïîæèâíèõ 
ðå÷îâèí, öèòîê³í³íè ö³ëêîì ìîæóòü áóòè ãîð-
ìîíàìè, ÿê³ ëåæèòü â îñíîâ³ íàñòóïíî¿ «çåëåíî¿ 
ðåâîëþö³¿».

Ó êîíòåêñò³ àäàïòàö³¿ äî àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â 
ðàçîì ³ç ïîêðàùåííÿì óðîæàþ ðîñëèí âàæëè-
âà ðîëü íàëåæèòü ðåãóëÿö³¿ àêòèâíîñò³ CKX –
êëþ÷îâîãî ôåðìåíòó ìåòàáîë³çìó öèòîê³í³í³â. 
Çàñòîñóâàííÿ ³íã³á³òîð³â ôåðìåíòó CKX ÿê 
óñï³øíîãî òà ä³ºâîãî çàñîáó äëÿ ïîêðàùåííÿ 
ñò³éêîñò³ äî àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â ìàº âåëèêèé 
ïîòåíö³àë äëÿ ï³äâèùåííÿ âðîæàéíîñò³ ð³ç-
íîìàí³òíèõ ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüêèõ êóëüòóð, 
âêëþ÷àþ÷è çåðíîâ³. Îäíàê â³äïîâ³äíèé ð³âåíü 
äîçóâàííÿ, à òàêîæ «ðåíòàáåëüí³ñòü» öèõ ïðå-
ïàðàò³â ùå íàëåæèòü îö³íèòè íà êîìåðö³éíîìó 
ð³âí³, ùî âèìàãàº ï³äâèùåíî¿ óâàãè äîñë³äíè-
ê³â ó ö³é ãàëóç³.

Ó ìàéáóòíüîìó ³íã³á³òîðè CKX ìîæíà áóäå 
ðîçãëÿäàòè ÿê ãîðìîíàëüí³ ïðåïàðàòè äëÿ ðîñ-
ëèí, à äîñë³äæåííÿ ìîæóòü çîñåðåäèòèñÿ íà 
ðîçóì³íí³ ìîëåêóëÿðíîãî ìåõàí³çìó âçàºìîä³¿ 
ôåðìåíòó CKX ç ³íøèìè ãîðìîíàìè, òàêèìè 
ÿê æàñìîíîâà êèñëîòà, ñàë³öèëîâà êèñëîòà, 
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åòèëåí, àáñöèçîâà êèñëîòà òà ³íø³, ùî ñïðèÿ-
òèìå êðàùîìó ðîçóì³ííþ êë³òèííèõ ìåõàí³çì³â 
ä³¿ ð³çíèõ ÷èííèê³â àá³îòè÷íîãî ñòðåñó.

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ ñòàíäàðò³â. Öÿ ñòàòòÿ íå 
ì³ñòèòü áóäü-ÿêèõ äîñë³äæåíü ç âèêîðèñòàííÿì 
òâàðèí ³ ëþäåé â ÿêîñò³ îá’ºêò³â.
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü áóäü-ÿêîãî êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â.
Ô³íàíñóâàííÿ. Ðîáîòà âèêîíàíà â ðàìêàõ áþä-
æåòíîãî ïðîºêòó Íàö. àêàä. íàóê Óêðà¿íè (íî-
ìåð äåðæàâíî¿ ðåºñòðàö³¿ 0120U100937, 2020-
24).
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The review examines the main stages of cytokinin 
biosynthesis and metabolism with an emphasis on the 
important role of cytokinin oxidase/dehydrogenase 
(CKO/CKX) in cytokinin degradation. In this context, 
arguments are made for the crucial importance of this 
enzyme in maintaining a balanced level of cytokinins 
in plants. The role of CKX genes encoding cytokinin 
oxidase/dehydrogenase in determining plant resistance 
to abiotic stress factors and their yield was analyzed. 
The molecular genetic ways of regulating the activity 
of CKX genes are characterized. The results of research 
on the regulation of CKO/CKX activity in increa-
sing the resistance to abiotic stress and crop yield are 
summarized and the biotechnological ways of realizing 
such opportunities are described. Prospects for finding 
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separately. Prospective chemical inhibitors of CKO/CKX 
and their effects on cultivated plants are considered.
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