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В огляді проаналізовано й узагальнено найновіші літературні дані щодо
фітогормональної регуляції процесу проростання насіння. Зазначено, що
насіння проростає за участю та взаємодії ключових класів рослинних гор-
монів: абсцизової кислоти (АБК), гіберелінів, ауксинів, цитокінінів, браси-
ностероїдів, етилену, жасмонової і саліцилової кислот, стриголактонів. На-
голошено, що АБК і гібереліни належать до ключових ендогенних чинників,
які визначають вихід насіння зі стану спокою й початок його проростання.
Характер взаємодії цих гормонів при здійсненні контролю над станом спо-
кою і проростанням насіння антагоністичний. АБК індукує перехід до стану
спокою і забезпечує перебування у ньому, тоді як гібереліни є тригером про-
ростання. Фізіологічна дія окремого гормону залежить від його концент-
рації, співвідношення з іншими фітогормонами й метаболітами, ефектив-
ності його сигнальних шляхів. Наведено новітні дані щодо міжгормонального
сигналінгу при переході насіння від стану спокою до проростання. Зазначе-
но, що фізіологічна активність фітогормонів визначається генетичною сис-
темою, а окремі гени активуються за участю фітогормонів. Наведено схему
залучення ауксинів, цитокінінів, етилену, брасиностероїдів, жасмонової й
саліцилової кислот, стриголактонів у регуляцію процесів проростання
насіння через інтегровану мережу взаємодії з АБК і гіберелінами. Обговоре-
но вплив зовнішніх чинників на гормональну систему під час проростання
насіння та участь окремих класів фітогормонів у формуванні захисних ре-
акцій за дії абіотичних стресів. Схарактеризовано стан вивчення ролі фіто-
гормональної системи у регуляції процесів проростання зернівок злаків.
Проаналізовано досягнення й можливості використання екзогенних фіто-
гормонів для передпосівного праймування насіння з метою регуляції інтен-
сивності фізіологічних і метаболічних процесів, підвищення стресостійкості.

Ключові слова: фітогормони, абсцизова кислота, гібереліни, насіння, спокій,
проростання, праймування.

Індукцію, підтримання й вихід насіння зі стану спокою контролюють
складні фізіолого-біохімічні механізми, на які впливає широкий
спектр ендогенних та екзогенних чинників. Серед екзогенних чин-
ників важливе місце посідають температурний, водний і світловий
режими [1], серед ендогенних — фітогормональна система, що регу-
лює метаболізм і сигналінг при переході насіння зі стану спокою до
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проростання [2—4]. Гормони — АБК, гібереліни, ауксини, ци-
токініни, етилен, жасмонова й саліцилова кислоти, брасиностероїди,
стриголактони синтезуються рослинами, задіяні в багатьох
фізіологічних і біохімічних процесах [5, 6]. До найважливіших
функцій фітогормонів належать контроль і координація поділу, рос-
ту та диференціації клітин. Однак не менш важливою є їх участь у
регуляції процесів спокою і проростання насіння [4, 7]. Серед рос-
линних гормонів АБК і гібереліни виконують ключову роль у регу-
люванні цих процесів: AБК індукує перехід насіння до стану спокою
й підтримує гіберелінову активність при його проростанні [8, 9], то-
му зміни балансу між вмістом AБК і гіберелінів та чутливість до цих
гормонів формують механізм, що лежить в основі збереження спо-
кою та проростання насіння [4, 10]. 

Зріле насіння здатне витримувати посуху й несприятливий тем-
пературний режим у стані спокою і зберігати життєздатність упро-
довж тривалого часу. У стані спокою знаходяться також ензими, про-
теїни, фітогормони та інші молекулярні компоненти насіння. Щойно
насіння почне вбирати воду, активуються метаболічні процеси,
відбуваються біосинтез протеїнів, поділ клітин, формування нових
органел і органів проростків тощо. До регуляції всіх цих процесів за-
лучаються фітогормони, функціональна активність яких при переході
від стану спокою до проростання проаналізована в цьому огляді. 

Абсцизова кислота міститься в усіх органах рослин і задіяна в ре-
гуляції широкого спектра фізіологічних процесів [11, 12]. Однією з
ключових функцій АБК є контроль дозрівання й проростання
насіння [13—15]. Встановлено, що вміст гормону в насінині
змінюється впродовж ембріогенезу. Так, на етапах інтенсивного
поділу клітин і диференціації тканин, формування зародка й ендо-
сперму рівень АБК знижується, тоді як після припинення поділу
клітин і під час акумуляції запасних речовин — зростає, а при пере-
ході до стану спокою знову зменшується [13]. АБК належить до го-
ловних чинників захисту насіння від осмотичного стресу в період на-
бухання [16]. Деградація ендосперму в перші 36 год набухання
розпочинається в основному за участю води й АБК [17]. На росли-
нах томату було встановлено, що ендогенна АБК задіяна в регуляції
росту й розвитку етіольованого гіпокотиля [18]. Гормон пригнічував
подовження гіпокотиля арабідопсису, що зумовлено його впливом на
метаболізм гіберелінів та ауксинів [19]. Показано, що на ранніх ета-
пах розвитку ембріона в насінині орхідеї Cypripedium formosanum АБК
синтезується у цитозолі, звідки транспортується до апопласта [20].
АБК пригнічує передчасне проростання насіння [21]. Інкубація
насіння китайської капусти на поживному середовищі, яке містило
10—6 М АБК, пришвидшувала, а в разі збільшення концентрації гор-
мону до 10—4 М — сповільнювала процес проростання [22]. Екзоген-
на АБК пригнічувала також проростання насіння арабідопсису [8, 23],
зернівок пшениці та спельти [24]. З’ясовано, що інгібувальна дія АБК
на проростання насіння зумовлена гальмуванням росту кореня [15]. 

Важливу роль у регуляції синтезу АБК відіграє ензим 9-цис-
епоксикаротиноїдна діоксигеназа (NCED). Встановлено, що гени,
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відповідальні за синтез цього ензиму, експресуються при зневодненні
в листках і насінні Arabidopsis thaliana [25]. З’ясовано, що за експресії
AtNCED6 відбувався перехід до стану глибокого спокою і повністю
пригнічувався процес передчасного проростання насіння арабідопси-
су. Вчені вважають, що акумуляція АБК, контрольована рівнем екс-
пресії AtNCED6, може бути основним чинником, відповідальним за
спокій насіння [26]. Встановлено, що ген AtNCED3 відповідає за роз-
виток бічних коренів, формування і дозрівання зародка, спокій і ви-
сипання насіння. На початку розвитку зиготи функціонує материнсь-
ка АБК, тоді як у стані спокою AtNCED3 експресує синтез АБК у
базальній частині насінини й у сім’яніжці [27]. У трансдукції АБК
сигналінгу задіяні рецептори гормону, якими виявилися протеїни ро-
дини PYR/PYL/RCAR [28], G protein coupled receptor [29, 30], Н суб-
одиниця хлоропластного протеїну Mg-хелатази [31] та регулятори
PP2C активності фосфатази [32]. 

Гібереліни, що об’єднують понад 130 форм, належать до віднос-
но молодого класу фітогормонів. Учені вважають, що фізіологічна
активність притаманна лише окремим із них (ГК1, ГК3, ГК4, ГК5,
ГК6, ГК7), інші ж належать до їхніх попередників у біосинтезі й не-
активних форм [33]. Гібереліни стимулюють лінійний ріст стебла, па-
гонів і коренів, збільшення поверхні листка, числа міжвузлів, індукують
цвітіння, детермінують стать, контролюють процеси проростання
насіння [34]. При регуляції переважної більшості морфогенетичних
процесів гібереліни функціонують односпрямовано з ауксинами і є
антагоністами цитокінінів і абсцизової кислоти [35, 36]. Протеомним
аналізом визначено шляхи, за якими гібереліни регулюють пророс-
тання насіння [37]. Встановлено, що гібереліни стимулюють проду-
кування ензимів -амілази, протеаз та -глюконаз, задіяних у лізисі
ендосперму [38]. Ендосперм насінини, який складається з тон-
костінних клітин із крохмальними зернами, оточеними алейроновим
шаром, є джерелом запасних поживних речовин, які під час пророс-
тання насіння розщеплюються на розчинні цукри, амінокислоти та
інші продукти і транспортуються до зародка. Вважають, що при про-
ростанні насіння гібереліни в алейроновому шарі не синтезуються
[39]. Індукція лізису ендосперму починається після передачі гібе-
релінового сигналу [40]. Гібереліни синтезуються в зародку, звідки
транспортуються до алейронового шару, де через транскрипційні
фактори SLN1 і GAMYB регулюють активність -aмілази [41]. Вста-
новлено, що експресія генів, відповідальних за активність оксидаз,
задіяних у біосинтезі гіберелінів, локалізована в епітелії і тканинах
проростаючого зародка [42]. Дія гіберелінів не обмежується екс-
пресією гідролітичних ензимів, гормон запускає запрограмоване
відмирання клітин [43]. Визначені рецептори гіберелінів GID1a,
GID2b і GID2c специфічні для окремих видів рослин [44]. З’ясова-
но, що насіння гібереліндефіцитних мутантів проростало лише після
обробки екзогенними гіберелінами [45], натомість мутантні за ГК2-
оксидазами (ензимами, що дезактивують гібереліни) рослини демон-
стрували швидке проростання насіння [46]. Мутації DELLA генів
RGL2 (RGA-LIKE2) і SPY (SPINDLY), які негативно впливають на
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функціонування гіберелінового сигнального шляху, пришвидшували
проростання насіння гібереліндефіцитних мутантів арабідопсису [47]. 

Баланс між гіберелінами та АБК є вирішальним при визначенні
стану насіння (рис. 1). Так, за високого вмісту ендогенної АБК й
низького гіберелінів насіння переходить у стан спокою, тоді як за
низького рівня АБК й високого гіберелінів — індукуються дозріван-
ня й проростання насіння. Баланс регулюється на рівні синтезу гор-
монів і балансу їхніх сигнальних каскадів [36, 48–50]. Повідомляло-
ся, що AБК пригнічує біогенез гіберелінів [48]. Гібереліни також
негативно впливають на синтез АБК під час проростання насіння
[45]. Показано, що на баланс між АБК і гіберелінами впливають тем-
пература, освітлення та активні форми кисню, утворення яких розгля-
дають як ендогенний сигнальний фактор [50–52]. Проростання
насіння контролюють гени спокою QTL DOG1, а також відповідальні
за синтез гіберелінів GID1A і GID1C й АБК ABI3, ABI1, ABI5 гени, які
контролюють схожість [36, 53]. Однак молекулярні механізми контро-
лю балансу між АБК і гіберелінами досі остаточно не з’ясовані [54]. 

Під час дозрівання насіння пригнічується транскрипція задіяних
у катаболізмі АБК генів CYP707As та активуються гени біосинтезу
AБК — NCEDs, що призводить до накопичення АБК. Гени регулято-
ри стану спокою DOG1, DEP, ABI3, ABI4, SPT активуються і
взаємодіють один з одним. Епігенетичні регулятори SUVH4, SUVH5,
LDL1 і LDL2 пригнічують транскрипцію DOG1 і ABI3, тоді як
WRKY41 і RAF10/11 безпосередньо контролюють експресію ABI3.
Вміст ауксинів зростає, а рівень гіберелінів спадає.

Ауксини синтезуються в примордіях листків, хлоропластах моло-
дих листків, у плодах, контролюють ембріо-, органо- та морфогенез,
апікальне домінування, судинну диференціацію, полярність органів,
розвиток кореневої системи, утворення і формування квітки,
насіння, плодів [55]. Тривалий час роль ауксинів як регуляторів про-
ростання насіння не розглядали, хоча взаємодія ауксинів з АБК була
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Рис. 1. Акумуляція фітогормонів та експресія ключових генів при дозріванні насіння
(адаптовано за [4])



зафіксована при проростанні насіння арабідопсису [56]. Встановле-
но, що ріст ембріональної осі при проростанні насіння арабідопсису
інгібувався за умови активації сигнального шляху ауксину під впли-
вом АБК [57]. Підвищення вмісту індоліл-3-оцтової кислоти (ІОК)
при проростанні рекальцитратного насіння Araucaria angustifolia й
Ocotea odorifera зафіксовано на фоні зростання кількості поліамінів,
фізіологічна активність яких пов’язана з розвитком і дозріванням
плодів, а також проростанням насіння [58–60]. Екзогенні ауксини
пригнічували проростання насіння за умови засолення ґрунту, що
засвідчило участь гормону в регуляції процесів спокою і проростан-
ня за дії абіотичних стресорів [61]. Екзогенна IОК гальмувала проро-
стання зернівок пшениці [62]. З’ясовано, що вихід зі стану спокою
після дозрівання зернівок пшениці пов’язаний зі зниженням їх чут-
ливості до ауксину [2]. 

Генетичними дослідженнями виявлено подібну до АБК позитив-
ну кореляцію між вмістом ауксину, його сигналінгом і станом спо-
кою. Так, трансгенне насіння з гіперсинтезом ауксину вирізнялось
глибшим станом спокою. Загалом ауксин позитивно впливав на сиг-
налінг АБК, що сприяло реалізації його фізіологічного ефекту [63].
Екзогенні гібереліни змінювали вміст і транспорт ауксину в пророс-
таючому насінні арабідопсису експресуванням генів, які кодують
ауксинові транспортери, а також генів, задіяних у синтезі й сиг-
налінгу ауксинів [40]. Дослідженням експресії споріднених до аук-
синів генів виявлено, що під час проростання гормон знаходиться в
кінчику корінця, а накопичена в насінині ІОК стає основним джере-
лом гормону для проростків [64]. Встановлено, що ауксинові PIN-
транспортери, які внаслідок полярної субклітинної локалізації визна-
чають спрямованість транспорту гормону, здатні змінювати вектор
ауксинових потоків і програму розвитку рослини [65, 66]. Так, транс-
портер PIN7, локалізований у верхній частині суспензійних клітин,
спрямовував потік ауксину до молодого ембріона, тоді як у про-
ембріона на стадії восьми клітин виявлено транспортер PIN1 без
чітко вираженої полярності, а на пізніших етапах розвитку транспор-
тери PIN1 і PIN7 спрямовували ауксиновий потік до кореня [66].
Акумуляція ауксину слугувала сигналом для розвитку кореня і сер-
дечка. Це дало підставу припустити, що тригером для специфікації
майбутньої кореневої меристеми є поляризація PIN-транспортерів
[67, 68]. Якщо PIN-транспортер не поляризувався, ауксин накопичу-
вався в апікальній частині ембріона, що приводило до початку роз-
витку коренеподібних структур від ембріональної тканини листка
[69].

Цитокініни задіяні в регуляції широкого спектра метаболічних
і фізіологічних процесів [70], проте в сучасних схемах і моделях
механізмів проростання насіння цитокінінам відводиться другорядна
роль [36, 71]. Основною причиною є неоднозначні й суперечливі ре-
зультати дослідження розподілу і динаміки ендогенних цитокінінів
під час набухання, появи первинного корінця та формування про-
ростків. Так, у насінні Tagetes minuta поступово зростав вміст цис-зеа-
тинових та ізопентенільних форм цитокінінів, різко збільшувалась
концентрація транс-зеатинових форм упродовж перших годин після
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набухання. Активувалась також цитокініноксидаза, зростав вміст
глюкозидних форм гормону [72]. Після набухання насіння салату,
люцерни, вівса й кукурудзи перший пік у вмісті цитокінінів переду-
вав прокльовуванню первинного корінця, другий — з’являвся після
прокльовування. Якісний склад цитокінінів був видоспецифічним,
проте в усіх досліджених зразках превалювали цис-зеатин, ізопен-
теніладенін та ароматичні форми гормону [73]. Позитивний вплив
цитокінінів на проростання насіння обумовлений пригніченням
транскрипції протеїну АВ15, задіяного в сигналінгу АБК [74], та
індукцією його деградації [75]. Подібно до ауксинів цитокініни екс-
пресують численні гени, серед яких Cytokinin Response Factors — CRF
[5]. Показано, що CRF регулюють розвиток ембріонів арабідопсису,
впливають на розмір насіння, його формування і проростання, ріст
гіпокотиля й пагонів, задіяні в процесах старіння листків, росту
коренів, поглинання поживних речовин, формування відповіді на
стрес [76]. 

Дослідженням інтерактивних ефектів фітогормонів на пророс-
тання насіння арабідопсису з мутаціями etr1, ein2 і ein6 генів, які
пов’язані з етиленом, виявлено затримання в проростанні насіння
порівняно з диким типом, а також посилення реакції на інгібуваль-
ний вплив AБК. Проте мутації генів ctr1 і eto3, причетних до ци-
токінінів, значно посилювали реакцію на етилен та його продукуван-
ня, зменшували чутливість до АБК під час проростання. У разі
застосування AgNO3 також підвищувалась чутливість до АБК під час
проростання насіння внаслідок інгібувального ефекту на етилен. Од-
нак за добавляння N-6-бензиладеніну негативний вплив AБК змен-
шувався [77]. Вміст цитокінінів при проростанні наcіння змінювався
на фоні перебудови фітогормонального балансу. Зокрема, збільшен-
ня співвідношення між гіберелінами й АБК, що є характерною озна-
кою стратифікації і проростання, супроводжувалося в насінні Celtis
koraiensis істотним підвищенням рівнів зеатинрибозиду й ІОК [78],
тоді як у насінні Attelea vitrivir, Butia capitata вміст цитокінінів змен-
шувався [79], а в насінні Acrocomia aculeata істотних концентраційних
змін цитокінінів та ІОК не виявлено [80]. Стратифікація насіння
Lolium rigidum втричі зменшувала вміст цитокінінів, однак зв’язок
між рівнем гормонів і здатністю до проростання не встановлений.
Проте обробка насіння флуридоном (інгібітором синтезу АБК) і си-
нім світлом, які виявилися ефективними для переривання спокою,
модифікували пул цитокінінів кількісно та якісно [81]. Насіння му-
тантів арабідопсису, нечутливих до етилену (etr1-2), характеризувало-
ся підвищеною глибиною спокою, вищими рівнями АБК й ІОК при
стратифікації і проростанні, ніж нетрансформованих рослин. Мета-
болізм цитокінінів при цьому був спрямований на їх деактивування
й акумуляцію у формі зеатин-О-глюкозиду, що свідчить про важ-
ливість активних форм гормону для проростання [82]. За осмотично-
го стресу, спричиненого обробкою насіння волоського горіху
поліетиленгліколем, зменшення індексу його проростання та
погіршення морфологічних показників первинних корінців і листків
супроводжувалися значним зростанням вмісту цитокінінів, АБК, жа-
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смонової і саліцилової кислот, зниженням рівня ІОК. Такі зако-
номірності спостерігали лише у стійких до посухи сортів, тоді як у
нестійких істотних змін у вмісті гормонів не виявлено [83].

Етилен порівняно з іншими фітогормонами має просту структу-
ру, проте здатний впливати на широкий спектр фізіологічних і
біохімічних процесів [84]. При проростанні насіння багатьох видів
рослин, серед яких пшениця, кукурудза, соя, рис, вміст етилену
збільшується [85]. Етилен не транспортується з одних органів росли-
ни в інші, етиленовий сигнал передає його попередник — аміноцик-
лопропанкарбонова кислота [86]. Подібно до цитокініну, етиленовий
сигнал сприймається за участю двокомпонентного протеїнового ре-
цептора кінази, який знаходиться на мембрані ендоплазматичного
ретикулума [5, 87]. Мутації регуляторів сигнального шляху етилену
призводили до глибокого спокою насіння [77]. Встановлено, що ети-
лен негативно впливає на біогенез і сигналінг АБК [88–90]. Він про-
тидіє впливу AБК і позитивно впливає на процес проростання
насіння [91, 92]. Проростання насіння багатьох видів рослин,
сповільнене перебуванням у стані спокою чи дією несприятливих
умов, пришвидшувалось після обробки етиленом або препаратами,
що його продукують [93].

Брасиностероїди (БР) — рослинні гормони, подібні до стероїдних
гормонів інших організмів [94]. Вони впливають на процеси росту,
формування судинної системи, репродукцію, розвиток квіток і плодів
[95], контролюючи інгібіторні ефекти АБК, БР позитивно впливають
на проростання насіння [9, 96, 97]. Так, дефіцитні за вмістом або сиг-
налінгом БР мутанти порівняно з дикими видами зазнавали інгібу-
вального впливу AБК [98]. Разом із гіберелінами та етиленом БР
індукують ріст зародка, посилюють руйнування ендосперму [99].
Встановлено, що ці гормони активують процес проростання насіння
з використанням власних сигнальних шляхів [100]. Екзогенна оброб-
ка БР і гіберелінами сприяла проростанню насіння арабідопсису, тю-
тюну та паразитичних видів родини Orobanchaceae і протидіяла
інгібувальному ефекту АБК. Показано, що БР безпосередньо регулю-
ють ріст зародкової осі під час проростання насіння, проте вихід зі
стану спокою відбувається гіберелінзалежним шляхом [101]. Перед-
посівна обробка синтетичним БР 2,3,17--тригідрокси-5-андрос-
таном істотно підвищувала посухостійкість насіння шпилькових і ли-
стяних видів рослин в умовах модельованої ґрунтової посухи [102]. За
високотемпературного стресу (+39 С) обробка 2,3,17--тригідрок-
си-5-андростаном концентрацією 0,004 мг/л стимулювала пророс-
тання насіння сосни, підвищуючи його термостійкість [103].

Саліцилова кислота (СК) разом з АБК, БР і етиленом належить
до ключових фітогормонів, задіяних у реакціях рослин на абіотичні й
біотичні стреси [104]. Встановлено, що СК за нормальних умов
інгібує експресію гена -амілази, чим пригнічує проростання насіння
[105]. Характер дії гормону залежить від його концентрації. Так, за
концентрації понад 1 мМ СК гальмувала проростання насіння
арабідопсису [106], тоді як інгібувальний ефект на проростання
насіння ячменю зафіксований при значно нижчій концентрації гор-
мону — 0,25 мМ [105]. Проростання зернівок кукурудзи повністю
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пригнічувалось після екзогенної обробки СК концентрацією 3—5 мМ
[107]. За дії сольового стресу СК захищала насіння від окиснюваль-
ного пошкодження [108]. Сольовий стрес, зумовлений добавлянням
100–150 мМ розчину NaCl, пригнічував проростання насіння
арабідопсису на 50 %. Однак після його обробки екзогенною СК в
діапазоні концентрацій 0,05–0,50 мМ проростання насіння збільши-
лось до 80 % [109]. Проростання насіння й формування проростків
арабідопсису за дії різних абіотичних стресів значно поліпшилось
після застосування екзогенної СК у низькій концентрації [106, 109].
Учені вважають, що негативний ефект високих доз екзогенної СК на
проростання насіння зумовлений окиснювальним стресом, індукова-
ним фітогормоном [110]. СК відіграє ключову роль у формуванні
стійкості проростаючого насіння і дорослих рослин за дії різно-
манітних біотичних стресів [110], через що гормон позиціонується як
ефективний засіб захисту [111]. 

Жасмонова кислота (ЖК) та її похідні накопичуються в органах
і тканинах рослин у результаті експресії жасмонатіндукованих генів
[112]. Вони є продуктами ліпоксигеназного шляху окиснення поліне-
насичених жирних кислот [113]. ЖК залучена до регуляції розвитку
генеративних органів і зародка, старіння, визначення статі, пророс-
тання насіння, росту коренів, утворення бульб, адаптації до дії стре-
сових чинників [114–116]. Подібно до АБК екзогенна ЖК затриму-
вала проростання насіння [117]. Водночас вона пригнічувала
біосинтез та активність AБК, що свідчить про антагонізм між цими
двома фітогормонами [118]. Мутантні за ЖК-сигналінгом рослини
виявилися надчутливими до дії АБК під час проростання насіння
[119]. Вплив ЖК на проростання залежав від типу запасних речовин,
накопичених у насінні. Так, гормон пригнічував проростання
зернівок жита й пшениці, основною запасною речовиною яких є
крохмаль. Гальмувалось проростання при обробці екзогенною ЖК
концентрацією 1 мг/л, за збільшення її концентрації до 25 мг/л про-
цес проростання інгібувався повністю. Насіння льону, основними за-
пасними речовинами якого є ліпіди, після праймування ЖК почина-
ло проростати через 48 год, що практично не відрізнялося від
контролю. Лише за концентрації ЖК 500 мг/л процес проростання
гальмувався. Обробка насіння клена, основною запасною речовиною
якого також є ліпіди, ініціювала вихід зі стану глибокого спокою й
активувала процес проростання. Оброблене ЖК насіння формувало
нормальні проростки, але проростало пізніше від стратифікованого
[112]. Екзогенна ЖК підвищувала схожість насіння Pyrus communis
[120]. Метилжасмонат гальмував проростання насіння й подовження
коренів кукурудзи унаслідок зниження активності та вмісту -аміла-
зи й синтезу етилену [121]. Передпосівне праймування насіння ріпа-
ку метилжасмонатом підвищувало вміст калію, флавоноїдів, брасино-
стероїдів у дорослих рослин [122].

Стриголактони (СЛ) — група каротиноїдних сполук, які проду-
куються і виділяються кореневою системою рослин у ризосферу
[123]. СЛ є тригером при проростанні насіння, впливають на ба-
ланс між АБК і гіберелінами [124]. Ключові компоненти сигналь-
ного шляху СЛ, серед яких SMAX1 (Suppressor of More Axillary
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Growth2 1) у рослин арабідопсису [125] і OsD53, який є гомологом
SMAX1 у рослин рису [126, 127], пригнічували проростання насіння
цих видів.

Отже, рослинні гормони цитокініни, етилен, брасиностероїди,
жасмонова і саліцилова кислоти, стриголактони задіяні в регуляції
процесів проростання насіння перш за все через інтегровану мережу
взаємодії з АБК і гіберелінами (рис. 2).

Зріле насіння характеризується високим вмістом АБК, низьким
рівнем гіберелінів і ауксинів. У першу фазу проростання — стра-
тифікації — вихід зі стану спокою регулюється на рівні біогенезу,
сигналінгу та взаємодії між АБК, гіберелінами й ауксинами. АБК і
ауксини відповідають за спокій насіння, при цьому ауксини позитив-
но впливають на транскрипцію ABI3. AP2 домен, що включає транс-
крипційні фактори ABI4, DDF1, OsAP2-39, CHO1, індукує стан спо-
кою насіння активуванням біосинтезу АБК і пригніченням біогенезу/
накопичення гіберелінів. Після виходу зі стану спокою насіння по-
чинає проростати, у регуляції цього процесу ключову роль відіграє
баланс між АБК і гіберелінами. Транскрипційним факторам АRFs,
MYB96, ABI3, ABI4, ABI5, генам CYP707A1, CYP707A2, а також регу-
ляторам сигналінгу гіберелінів DELLA належить провідна роль у цьо-
му процесі. Регуляція ABI5 здійснюється на рівні транскрипції і
посттранскрипції (ABI4 підвищує його експресію, фосфопротеїн
BIN2 і протеїнкіназа PKS5 фосфорилюють ABI5). На завершальному
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Рис. 2. Інтегрована мережа фітогормональної взаємодії при проростанні насіння
(адаптовано за [4])



етапі проростання насіння гібереліни індукують лізис ендосперму,
що приводить до вивільнення корінця. 

Разом із фітогормонами процеси спокою і проростання насіння
регулюють різні екологічні чинники. Показано, що світло експресує
гени GA3ox1 і GA3ox2, відповідальні за біосинтез гіберелінів, і репре-
сує ген катаболізму гормону — GA2ox2 [128]. З’ясовано, що синє
світло пригнічує проростання насіння посиленням транскрипції
генів біосинтезу АБК і пригніченням генів, відповідальних за ката-
болізм гормону [51, 129]. Іншим чинником навколишнього середови-
ща, який впливає на стан спокою насіння регулюванням балансу між
біогенезом АБК і гіберелінів, є температура [130, 131]. Показано, що
температура зумовлювала зміни проникності ендосперму при
дозріванні насіння, однак з’ясувалося, що АБК і гібереліни непри-
четні до регуляції цього процесу [132]. Хоча механізми, що лежать в
основі регуляції передчасного проростання насіння рослин феноти-
пу TaMFT-RNAi остаточно не з’ясовані, встановлено, що MFT — го-
молог TaMFT у рослин арабідопсису, відігравав при цьому ключову
роль у визначенні балансу між АБК і гіберелінами [133, 134].

До відомих на сьогодні шляхів мінімізації негативних впливів на
проростання насіння і ріст проростків належить праймування водою,
органічними екстрактами, сольовими розчинами і регуляторами рос-
ту. Гібереліни, ауксини і цитокініни є основними, фітогормонами,
які використовують для праймування з метою поліпшення пророс-
тання насіння за стресових умов [135]. АБК є інгібітором проростан-
ня. Пригнічення поглинання води на початку проростання насіння
затримує розвиток зародка, проте таку дію АБК можна заблокувати
гіберелінами й ауксинами [136]. Гібереліни відповідають за ак-
тивність ензимів, задіяних у розщепленні крохмалю ендосперму, не-
обхідного для розвитку зародка, і діють синергічно з ауксинами і ци-
токінінами. Стійкість до засолення після обробки насіння пшениці
гіберелінами зростала [137]. Поліаміни позитивно впливали на
схожість зернівок і ріст проростків пшениці за дії посухи, що зумов-
лено їх впливом на ендогенні фітогормони [138]. Праймування
насіння бензиламінопурином і поліетиленгліколем підвищувало
стійкість кукурудзи до сольового стресу [139]. Встановлено позитив-
ний вплив праймування цитокінінами й ауксинами на проростання
насіння і ріст проростків за дії важких металів [140].

Висновки. Стан спокою і проростання насіння є результатом
інтегральної взаємодії ендогенних та екзогенних чинників, які сукуп-
но визначають характер акумуляції фітогормонів, функціонування
їхніх сигнальних каскадів. Біосинтез і транспорт фітогормонів, їх сиг-
нальні шляхи, які регулюються генетичною системою, утворюють
складну мережу зв’язку. АБК є ключовим індуктором стану спокою
насіння, тоді як гібереліни регулюють процес його проростання.
Фактори транскрипції і сигнальні компоненти цих двох фітогормонів
допомагають підтримувати ендогенний баланс між ними. 

Проростання насіння і розвиток проростків належать до
найбільш уразливих до абіотичних стресів етапів онтогенезу. За спри-
ятливих умов насіння здатне швидко проростати. Обмежувальними
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чинниками крім фізіологічного спокою є абіотичні стреси. На сьогодні
досягнуто значного прогресу в розкритті молекулярних механізмів
контролю балансу між АБК і гіберелінами на прикладі модельної
рослини Arabidopsis thaliana. Однак це явище залишається мало-
дослідженим у зернівках злакових рослин, для яких можливі спе-
цифічні механізми регуляції переходу зі стану спокою до проростан-
ня. Частково проаналізовано участь інших рослинних гормонів у
формуванні механізмів контролю стану спокою і проростання
зернівок злаків. Встановлено, що передчасне проростання, яке спри-
чинює значні втрати врожаю і знижує якість зернових культур, тісно
пов’язане з рівнем спокою насіння. Тому розуміння молекулярних
механізмів регуляції балансу між АБК і гіберелінами, участь у цьому
інших фітогормонів вкрай важливе для розробки нових біотехно-
логічних підходів селекції стійких до передчасного проростання
сортів, збільшення врожайності та якості зернових культур.

Публікація містить результати досліджень, проведених у рамках
проекту, що фінансується Національною академією наук України
№ III-82-17.463 «Гормональна регуляція росту і розвитку злакових
рослин за дії негативних кліматичних факторів» (2019—2023).
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ФИТОГОРМОНАЛЬНАЯ РЕГУЛЯЦИЯ ПРОРАСТАНИЯ СЕМЯН

И.В. Косаковская, Л.В. Войтенко, В.А. Васюк, Н.П. Веденичева, Л.М. Бабенко, 
Н.Н. Щербатюк

Институт ботаники им. Н.Г. Холодного Национальной академии наук Украины,
Киев
e-mail: irynakosakivska@gmail.com

В обзоре проанализированы и обобщены новейшие литературные данные, касающи-
еся фитогормональной регуляции процесса прорастания семян. Отмечено, что семе-
на прорастают при участии и взаимодействии ключевых классов растительных гор-
монов: абсцизовой кислоты (АБК), гиббереллинов, ауксинов, цитокининов,
брассиностероидов, этилена, жасмоновой и салициловой кислот, стриголактонов.
Подчеркнуто, что АБК и гиббереллины являются ключевыми эндогенными фактора-
ми, определяющими выход семян из состояния покоя и начало их прорастания. Ха-
рактер взаимодействия этих гормонов при осуществлении контроля над состоянием
покоя и прорастанием семян антагонистический. АБК индуцирует переход к состоя-
нию покоя и пребывание в нем, тогда как гиббереллины являются триггером прора-
стания. Физиологическое действие отдельного гормона зависит от его концентрации,
соотношения с другими фитогормонами и метаболитами, эффективности его сиг-
нальных путей. Приведены новейшие даные относительно межгормонального сигна-
линга при переходе семян от состояния покоя к прорастанию. Отмечено, что физи-
ологическая активность фитогормонов определяется генетической системой, а
отдельные гены активируются при участии фитогормонов. Представлена схема при-
влечения ауксинов, цитокининов, этилена, брассиностероидов, жасмоновой и сали-
циловой кислот, стриголактонов к регуляции процессов прорастания семян через ин-

205

ФИТОГОРМОНАЛЬНАЯ РЕГУЛЯЦИЯ ПРОРАСТАНИЯ СЕМЯН

ISSN 2308-7099. Физиология растений и генетика. 2019. Т. 51. № 3



тегрированную сеть взаимодействия с АБК и гиббереллинами. Обсуждено влияние
внешних факторов на гормональную систему во время прорастания семян и участие
отдельных классов фитогормонов в формировании защитных реакций при действии
абиотических стрессов. Охарактеризовано состояние изучения роли фитогормональ-
ной системы в регуляции процессов прорастания зерновок злаков. Проанализирова-
ны достижения и возможности использования экзогенных фитогормонов для пред-
посевного праймирования семян с целью регуляции интенсивности физиологических
и метаболических процессов, повышения стрессоустойчивости.

Ключевые слова: фитогормоны, абсцизовая кислота, гиббереллины, семена, покой,
прорастание, праймирование.

PHYTOHORMONAL REGULATION OF SEED GERMINATION

I.V. Kosakivska, L.V. Voytenko, V.A. Vasyuk, N.P. Vedenichova, L.M. Babenko, 
M.M. Shcherbatyuk

M.G. Kholodny Institute of Botany National Academy of Sciences of Ukraine
2 Tereshchenkivska St., Kyiv, 01601, Ukraine
e-mail: irynakosakivska@gmail.com

The review focuses on the analysis of new information concerning the role of phytohormones
in the regulation of dormancy and seed germination. It is noted that abscisic acid (ABA) and
gibberellins (GA) belong to key endogenous factors, which determine the state of seeds. High
endogenous ABA and low GA levels result in deep seed dormancy, while low ABA and high
GA levels induce the beginning of germination. Changes in accumulation of key hormones
and expression of key regulators during seed maturation and germination were discussed. In
addition to ABA and GA all other phytohormones are also involved in modulation of seed
dormancy and germination, including auxin, cytokinins, ethylene, brassinosteroids, jasmonic
acid, salicylic acid, and strigolactones. The two major aspects of the ABA/GA balance regu-
lation — the balance of hormone levels and the balance of the signaling cascades were ana-
lyzed. The accumulation of plant hormones can positively or adversely affect seed germina-
tion, while interacting with each other. While the activity of plant hormones is controlled by
the expression of genes at different levels, there are plant genes that activated in the presence
of specific plant hormones. We presented the scheme of auxin, cytokinins, ethylene, brassi-
nosteroids, jasmonic acid, salicylic acid, and strigolactones involvement into regulation of
seed germination processes through an integrated network of interaction with ABA and gib-
berellins. The influence of external factors on the hormonal system during germination of
seeds and the participation of phytohormones in the formation of protective reactions for the
effects of abiotic stresses are discussed. The state of the study of the role of the phytohor-
monal system in the regulation of germination processes of cereal grains was characterized.
The possibilities and perspectives of the use of exogenous phytohormones for presowing pri-
ming of seeds are analyzed in order to regulate the intensity of physiological and metabolic
processes and increase the stress resistance.

Key words: phytohormone, abscisic acid, gibberellins, seeds, dormancy, germination, priming.
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