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У світі інтенсивно накопичуються дані стосовно синтезу й фізіологічних
функцій у рослин нейротрансмітерів, властивих тваринним організмам. Од-
ним із них є мелатонін, який останніми роками розглядають як поліфунк-
ціональний біорегулятор рослинних організмів. У першому вітчизняному ог-
ляді з фітофізіології мелатоніну узагальнено відомості про шляхи синтезу і
метаболізму мелатоніну в рослин. Розглянуто феноменологію змін ендоген-
ного вмісту мелатоніну в органах рослин різних видів за дії на них стресо-
вих чинників (екстремальних температур, посухи, засолення тощо). Наведе-
но дані щодо впливу екзогенного мелатоніну на стійкість рослин до гіпо- і
гіпертермії, зневоднення, сольового стресу, дії важких металів. Зазначено,
що стрес-протекторні ефекти мелатоніну можуть бути зумовлені його пря-
мою антиоксидантною і мембранопротекторною дією, впливом на експресію
генів, активність антиоксидантних ферментів, синтез стресових білків і
низькомолекулярних захисних сполук, зокрема поліамінів та проліну. Розг-
лянуто молекулярні механізми дії мелатоніну. Обговорено роль рецепторо-
подібних кіназ (RLK) та білка Cand2 (GPCR) як можливих рецепторів мела-
тоніну. Проаналізовано експериментальні дані щодо впливу мелатоніну на
кальцієвий гомеостаз рослинних клітин і синтез у них активних форм кис-
ню (АФК). Розглянуто роль оксиду азоту (NO) в реалізації стрес-протектор-
них ефектів мелатоніну. Зазначено, що ключовими складовими дії мела-
тоніну можуть бути пострансляційні модифікації білків, у тому числі
транскрипційних факторів, зокрема S-нітрозилювання, тіольні модифікації,
фосфорилювання різними кіназами. Такі модифікації змінюють експресію
генів, причетних до формування адаптивних реакцій рослин. Наголошено,
що досі маловивченими залишаються функціональні зв’язки між компонен-
тами сигнальної мережі, задіяними в реалізації фізіологічних ефектів мела-
тоніну.

Ключові слова: мелатонін, стрес-протекторні реакції рослин, клітинний сиг-
налінг, антиоксиданти, активні форми кисню, оксид азоту, кальцій.
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Перелік фітогормонів, сигнальних посередників і стресових мета-
болітів, причетних до регуляції адаптивних реакцій рослин, постійно
розширюється. Останніми роками інтенсивно накопичуються знання
про функції у рослин нейротрансмітерів, які раніше були знайдені й
досліджені у ссавців. Основними серед цих сполук є ацетилхолін,
біогенні аміни (дофамін, норадреналін, адреналін, гістамін) та індол-
аміни (мелатонін, серотонін) [1]. Нині відомо, що нейротрансмітери
відіграють важливу роль у житті рослин, впливають на іонну про-
никність, фотосинтез, органогенез, цвітіння, циркадний ритм, роз-
множення, процеси росту і морфогенезу, адаптацію до змін навко-
лишнього середовища [1, 2].

Серед зазначених вище сполук у контексті адаптації рослин до
несприятливих чинників нині особливо інтенсивно вивчають мела-
тонін — N-ацетил-5-метокситриптамін [3]. У ссавців мелатонін впер-
ше був ідентифікований у 1958 р., а в рослин — лише у 1995 р. [4].
Подальші дослідження показали, що мелатонін також дуже пошире-
ний і багатофункціональний метаболіт у царстві рослин. Він містить-
ся в листках, стеблах, коренях, плодах і насінні різних видів рослин
[2]. Нині мелатонін розглядають як кандидата у фітогормони,
оскільки він є мультирегуляторною молекулою, задіяною в процесах
росту і розвитку рослин, зокрема проростання насіння, розвитку ко-
ренів, дозрівання плодів, формування врожаю [3, 5, 6].

Останнім часом на прикладі рослин різних видів отримано дані
щодо збільшення ендогенного вмісту мелатоніну у відповідь на дію
стресових чинників [7, 8]. Накопчено також численні відомості про
підвищення стійкості рослин до абіотичних стресорів різної природи
під впливом екзогенного мелатоніну [2, 8]. Зафіксовано зміни у
функціонуванні антиоксидантної [9, 10], осмопротекторної [11] та
інших захисних систем рослин за дії мелатоніну. Водночас цілісних
уявлень про роль мелатоніну в процесах адаптації рослин до стресо-
вих чинників ще немає. Дуже слабо досліджено його функціональні
зв’язки з іншими біорегуляторами, нез’ясоване місце мелатоніну в
сигнальній системі рослинних клітин. Розрізнені відомості з цих пи-
тань поки що слабо проаналізовані й недостатньо узагальнені. Спро-
бу висвітлити ці питання і зроблено в першому вітчизняному огляді
з фітофізіології мелатоніну.

Синтез і метаболізм мелатоніну в рослин. Мелатонін знайдено в
різних органах, перш за все у коренях, стеблах і листках [2]. Проте
дані про його ендогенний вміст у рослин досить суперечливі. Напри-
клад, в Arabidopsis, за даними різних авторів, які використовували
різні методи аналізу, діапазон значень становить від 0,05 до 100 нг/г
сирої речовини [12], розкид цих величин для рослин рису — від
0,15 нг/г до 4 мкг/г сирої речовини [13, 14]. Це може бути пов’язано
як із видовими особливостями рослин, так і з недосконалістю ме-
тодів аналізу. Повідомлялось, що навіть рідинна хроматографічна
мас-спектрометрія не дає надійних результатів [12]. Водночас мела-
тонін та ферменти його синтезу й метаболізму виявлено в десятків
видів рослин. На сьогодні шлях синтезу мелатоніну у вищих рослин
вважають вивченим досить добре.
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У більшості досліджених видів рослин біосинтез мелатоніну по-
чинається з перетворення триптофану на триптамін під впливом
триптофандекарбоксилази (TDС) [2, 7] (рис. 1). Відомо, що трипто-
фан синтезується в хлоропластах у шикіматному шляху [15]. Надалі
локалізована в ендоплазматичному ретикулумі триптамін-5-гідрокси-
лаза (T5H) каталізує перетворення триптаміну на серотонін. Остан-
ній перетворюється на мелатонін у два етапи [16]. Спершу серотонін
перетворюється серотонін-N-ацетилтрансферазою (SNAT) на N-аце-
тил-серотонін. Процес відбувається в хлоропластах або мітохондріях
[12]. Після цього гідроксііндол-О-метилтрансфераза (HIOMT) каталі-
зує перетворення N-ацетилсеротоніну на мелатонін (див. рис. 1).

Крім того, SNAT може перетворювати триптамін на N-ацетил-
триптамін, який далі перетворюється на N-ацетилсеротонін, з якого
мелатонін може синтезуватися за допомогою гідроксііндол-O-метил-
трансферази [17].

У деяких рослин, наприклад у Hypericum perforatum, триптофан
перетворюється на 5-гідрокситриптофан за допомогою триптофан-
гідроксилази, а надалі триптофан-D-карбоксилаза перетворює 5-гід-
рокситриптофан на серотонін [7]. Припускають також наявність
шляху перетворення N-ацетилтриптаміну на N-ацетилсеротонін [2].
Проте переконливих експериментальних доказів його існування по-
ки що немає. Ще один шлях полягає в перетворенні серотоніну на
5-метокситриптамін за допомогою HIOMT з наступним утворенням
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Рис. 1. Синтез мелатоніну в рослинах:

HIOMT — гідроксііндол-О-метилтрансфераза; SNAT — серотонін-N-ацетилтрансфераза; T5H —
триптамін-5-гідроксилаза; TDC — триптофандекарбоксилаза



мелатоніну за участю SNAT [18] (див. рис. 1). Отже, вважають, що
основні процеси, пов’язані з синтезом мелатоніну, відбуваються в
хлоропластах, окремі перетворення проходять у мітохондріях. Проце-
си синтезу мелатоніну також функціонально пов’язані з ендоплазма-
тичним ретикулумом [12].

Вважають, що метаболізм мелатоніну в рослин подібний до від-
повідних його перетворень у тварин. Першим виявленим у рослин
метаболітом мелатоніну став N1-ацетил-N2-форміл-5-метоксикінур-
амін (AFMK), що може утворюватися під дією різних ферментів, зо-
крема індоламін-2,3-діоксигенази та моноксигенази цитохрому P450
[12]. Загалом мелатонін у рослин катаболізується з утворенням різно-
манітних гідроксильованих похідних, перш за все 2-гідроксимела-
тоніну та циклічного 3-гідроксимелатоніну за допомогою мелатонін-
2-гідроксилази і мелатонін-3-гідроксилази відповідно. Перший із цих
ферментів міститься в хлоропластах, другий — у цитоплазмі. Крім
ферментативних перетворень можливий окиснювальний метаболізм
мелатоніну за безпосередньої реакції з активними формами кисню,
передусім з гідроксильними радикалами, та активними формами азо-
ту [12].

Вміст мелатоніну в рослин за дії стресових чинників. Хоча мела-
тонін вважають кандидатом у стресові гормони рослин, відомостей
про зміни його ендогенного вмісту в рослин у відповідь на дію стре-
сових чинників поки що недостатньо. Встановлено підвищення вміс-
ту мелатоніну в коренях люпину під впливом стресорів різної приро-
ди: підкислення середовища, посухи, засолення, сульфату цинку,
пероксиду водню, а також низької температури [19]. Особливо істот-
не підвищення вмісту мелатоніну (у 12 разів) виявлено за дії на ко-
реневу систему рослин люпину сульфату цинку. В листках рису, об-
роблених солями кадмію, у 6 разів зростали вміст мелатоніну та
активності ферментів його синтезу TDC, T5H, HIOMT [20].

За дії опромінення УФ-В у Glycyrrhyza uralensis вміст мелатоніну
в коренях порівняно з контролем збільшувався в 7 разів [21].

У проростках рису зафіксовано підвищення вмісту мелатоніну за
дії високих температур [22]. У листках і коренях рослин пшениці у
відповідь на гіпертермію вміст мелатоніну зростав майже вдвічі [23].
Подібний ефект за дії високих температур зафіксовано у рослин
арабідопсису [24] і томату [25]. Встановлено також, що в томатів із
генетичними дефектами синтезу мелатоніну теплові пошкодження
порівняно зі звичайними рослинами сильніші [10]. За умов посухи у
двох видів Malus посилювалась експресія генів чотирьох ферментів
біосинтезу мелатоніну — TDC, T5H, SNAT, HIOMT [26].

Стрес-протекторний вплив на рослини екзогенного мелатоніну. За-
хисна дія екзогенного мелатоніну зареєстрована на прикладі рослин
різної таксономічної належності і за дії різних стресових чинників:
екстремальних температур, посухи, засолення, важких металів тощо.
При цьому його позитивні ефекти пов’язують як із посиленням не-
специфічних (загальних) реакцій (активація антиоксидантної системи,
накопичення мультифункціональних стресових метаболітів тощо), так
і досить специфічних (наприклад, посилення експресії холодочутливих
генів родин CBF, COR або генів трансфакторів теплового шоку).
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Гіпотермія. За обробки мелатоніном підвищувалась холодостій-
кість рослин кавуна [27]. Цей ефект супроводжувався посиленням
експресії генів CBF 1, COR 47, CIERD 10 та ін. Триразове обприску-
вання рослини пшениці 1 мМ мелатоніном спричинювало ефекти за
дією подібні до холодового загартування [28]. При цьому праймінг
мелатоніном зменшував холодоіндукований вияв ефекту окиснюваль-
ного стресу, посилював експресію генів і підвищував активність ан-
тиоксидантних ферментів — супероксиддисмутази (СОД), каталази
та аскорбатпероксидази. Повідомлялось також, що обробка мелатоні-
ном насіння пшениці посилювала його проростання за низьких тем-
ператур і підвищувала активність антиоксидантних ферментів [29].

Гіпертермія. За впливу мелатоніну підвищувалась теплостійкість
проростків пшениці [23]. У дослідних варіантах зменшувались вияви
індукованого гіпертермією окиснювального стресу на тлі зростання
активності СОД, каталази, неспецифічної пероксидази й аскорбатпе-
роксидази, посилювалась експресія відповідних генів. Водночас об-
прискування рослин мелатоніном активувало експресію генів низки
транскрипційних факторів, відповідальних за адаптацію рослин до
абіотичних стресорів — MYB80, WRKY26, WRKY39 [23]. Також у рос-
лин пшениці, оброблених мелатоніном, за умов теплового стресу
підвищувались інтенсивність фотосинтезу, вміст розчинних вугле-
водів, показники антиоксидантної активності [30].

Обробка рослин Festuca altissima мелатоніном так само пом’як-
шувала пошкодження, спричинювані гіпертермією: зменшувала вихід
електролітів з тканин, знижувала генерування АФК і накопичення
продукту пероксидного окиснення ліпідів малонового діальдегіду,
сприяла збереженню пулу хлорофілу [31]. У рослин, оброблених мела-
тоніном, також зафіксовано підвищення активності СОД, каталази і
пероксидази. Крім того, змінювались показники енергетичного мета-
болізму. Активність антиоксидантних ферментів за умов теплового
стресу за обробки мелатоніном зростала й у рослин огірка [32].

За дії мелатоніну на рослини томатів, експоновані протягом 9 год
за температури 40 °С, ослаблювались ефекти фотоінгібування та ви-
ходу електролітів із тканин [25]. У рослин, оброблених мелатоніном,
вміст убіквітинованих білків за стресових умов був нижчим, ніж у не-
оброблених. У дослідженні Jahan та співавт. [33] показано зменшен-
ня під дією мелатоніну спричинюваної тепловим стресом експресії
генів каталітичної субодиниці НАДФН-оксидази — RbohB, RbohC,
RbohD. Цей ефект автори вважають важливим для запобігання роз-
витку окиснювальних пошкоджень і старіння. В іншій праці у рос-
лин томатів зафіксовано зниження генерування АФК під впливом
мелатоніну за умов теплового стресу і відсутність такого ефекту за
фізіологічно нормальних умов [11]. За обробки мелатоніном також
підвищувалися вміст проліну, активності СОД, каталази, різних пер-
оксидаз, посилювалась експресія відповідних генів. Під впливом мела-
тоніну в томатів зафіксовано й посилення експресії генів білків теп-
лового шоку, зокрема HSP20, HSP26, HSP90 [25]. В арабідопису за дії
екзогенного мелатоніну зростав вміст транскриптів факторів тепло-
вого шоку класу A1 — HSFA1S [24].
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За обробки мелатоніном райграсу зменшувались спричинювані
тепловим стресом вияви старіння рослин, що сприяло збереженню
функціональної активності фотосинтетичного апарату та пулу піг-
ментів [34].

Посуха. Після обробки насіння пшениці мелатоніном значно
підвищувалась швидкість його проростання і підтримувався подаль-
ший ріст за умов посухи, створюваної ПЕГ [35]. При цьому мела-
тонін сприяв збереженню редокс-гомеостазу, посилював синтез ан-
тиоксидантних ферментів на рівнях транскрипції і трансляції. За
обробки насіння мелатоніном також посилювалась експресія генів
ферментів гліколізу, зокрема фруктозо-1,6-бісфосфатальдолази, гек-
сокінази, гліцеральдегід-3-фосфатдегідрогенази, енолази. Це означає,
що мелатонін поліпшує вироблення енергії у проростків за дії стре-
су, створюваного ПЕГ. Крім того, автори праці [35] виявили актива-
цію під дією мелатоніну експресії генів каскаду білків, пов’язаних із
регуляцією аутофагії і зменшенням вмісту денатурованих білків. Li та
співавт. [36] асоціювали позитивний вплив мелатоніну на проростки
пшениці за умов посухи передусім із підвищенням активності СОД і
зменшенням окиснювальних ушкоджень. Підвищення теплостійкості
двох видів м’яти під дією мелатоніну теж супроводжувалося значним
зростанням активності антиоксидантних ферментів: СОД, каталази,
неспецифічної пероксидази, глутатіон-S-трансферази [37].

Посилення адаптації рослин до зневоднення під дією мелато-
ніну, що супроводжується активацією ключових стрес-протекторних
систем, може бути наслідком порушень гормонального балансу під
впливом мелатоніну. Показано, що за обробки мелатоніном рослин
пшениці нестійкого до посухи сорту Jimai 22 збільшувався вміст аук-
сину і зеатинрибозиду в коренях, інгібувався синтез абсцизової кис-
лоти (АБК) і попередника етилену аміноциклопропан-1-карбонової
кислоти у листках [38]. У цій же праці вказано на відсутність пози-
тивного впливу мелатоніну на стійкість до дефіциту води посухостій-
кого сорту пшениці Hengguan 35. Отже, ефекти мелатоніну можуть
залежати від конститутивної (базової) стійкості рослин, тобто сорто-
вих особливостей.

Сольовий стрес. Екзогенний мелатонін підвищував солестійкість
томатів, що супроводжувалося зростанням експресії генів антиокси-
дантних ферментів — аскорбатпероксидази, глутатіонредуктази, гва-
яколпероксидази і пероксиредоксину [39]. За обробки мелатоніном
рослин ріпаку [40] також підвищувалась їх солестійкість, що виявля-
лося у зменшенні інгібування росту та зниженні співвідношення
іонів Na+/K+ в органах проростків. При цьому посилювалась екс-
пресія генів, підвищувалася активність різних молекулярних форм
СОД і аскорбатпероксидази [40].

Як один із механізмів підвищення солестійкості пшениці за дії
мелатоніну розглянуто зростання під його впливом вмісту поліамінів,
пов’язане з підвищенням активності ферментів їхнього синтезу [41].
Повідомлялось також, що в польових умовах за фоліарної обробки
рослин пшениці мелатоніном значно поліпшувались ріст і уро-
жайність двох генотипів пшениці за їх вирощування в умовах засо-
лення [42]. Водночас підвищення солестійкості рослин пшениці за дії
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екзогенного мелатоніну супроводжувалось зменшенням вияву окис-
нювальних пошкоджень на тлі зростання активності СОД, каталази,
пероксидази і підвищення співвідношення іонів K+/Na+ [43]. Змен-
шення відтоку іонів калію з коренів під дією мелатоніну в умовах со-
льового стресу зафіксовано й у рослин рису [44]. Захисний вплив
мелатоніну на рослини огірка в умовах засолення пов’язують з підви-
щенням щільності бічних коренів [45]. У рослин огірка під впливом
мелатоніну також зафіксовано посилення проростання насіння за
умов засолення, що може бути пов’язано зі змінами співвідношення
АБК і гіберелінів та з активацією антиоксидантної системи [46].

Важкі метали. Під впливом екзогенного мелатоніну встановлено
підвищення виживаності рослин гороху за їх вирощування у забруд-
неному міддю ґрунті [47]. Передпосівна обробка насіння червоного-
лової капусти (Brassica oleracea rubrum) також зменшувала токсичний
вплив міді на розсаду [48].

Виявлено вплив мелатоніну на редокс-гомеостаз рослин рису за
умов стресу, спричинюваного арсеном: за дії мелатоніну зростав
вміст відновленого глутатіону та інших небілкових тіолів, проте зни-
жувалась активність каталази [49]. На рослинах томатів показано
зменшення екзогенним мелатоніном вияву ефектів окиснювального
стресу, спричинюваного дією кадмію [50]. У праці [51] встановлено,
що мелатонін пом’якшував токсичний ефект кадмію поліпшенням
мінерального живлення, зокрема надходження калію в рослини то-
матів. Це приводило до модуляції активності фруктозо-1,6-бісфосфа-
тази та седогептулозо-1,7-бісфосфатази і підвищення фотосинтетич-
ної ефективності.

За обробки мелатоніном посилювалось проростання зернівок
пшениці за дії іонів Cr6+ [52]. При цьому підвищувались активність
амілази, вміст цукрів і вільних амінокислот у проростках за одночас-
ного зменшення вмісту пероксиду водню і генерування супероксид-
них аніон-радикалів. Під впливом мелатоніну посилювалась екс-
пресія генів СОД, каталази, аскорбатпероксидази, пригнічувалась
експресія генів каталітичної субодиниці НАДФН-оксидази RbohD і
RbohF [52].

Молекулярні механізми дії мелатоніну. Питання щодо специ-
фічного рецептора мелатоніну в рослинних клітинах поки що зали-
шається відкритим. Iснує гіпотеза, згідно з якою у Arabidopsis рецеп-
тором мелатоніну може бути білок Cand2 (GPCR — G-proteins
coupled receptors). Показано, що цей локалізований у плазматичній
мембрані білок опосередковує спричинюване мелатоніном закриван-
ня продихів через H2О2 і Ca2+-сигнальний шлях. Встановлено, що у
cand2-нокаутного мутанта продихи не закриваються у відповідь на
обробку мелатоніном [53]. Проте виявлено феномени, що вказують
на непричетність Cand2 до інших стрес-протекторних ефектів, спри-
чинюваних мелатоніном. Так, показано, що в нокаутних за cand2
рослин арабідопсису відбувається виразна індукція багатьох пов’яза-
них із захистом генів у відповідь на обробку мелатоніном [54]. Вста-
новлено також, що опосередкована мелатоніном активація MPK3/6
не пригнічувалась у мутантів за генами G-білка (gpa1іagb1). Це вка-
зує на те, що активація MAP-кіназного каскаду мелатоніном не по-
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в’язана з передачею сигналів за участю білків GPCR, до яких нале-
жить Cand2 [54]. Як альтернативних кандидатів у рецептори мела-
тоніну в рослин розглядають рецептороподібні кінази (RLK). На під-
ставі даних про активацію каскаду MAP-кіназ за дії мелатоніну
зроблено припущення, що в Arabidopsis один із 600 гомологів RLK
може діяти як рецептор цієї сполуки [12]. При цьому доведено роль
MAP-кіназного каскаду, що активується мелатоніном, у формуванні
захисних реакцій рослин на атаки патогенів. За участю цього каска-
ду активується експресія генів PR-білків, а також низки антиокси-
дантних ферментів: PR1, ICS1, GST1, APX1, PDF1.2 [55, 56].

Як уже зазначалося, на сьогодні накопичено великий обсяг да-
них щодо позитивного впливу екзогенного й ендогенного мелатоніну
на стійкість рослин до дії абіотичних стресорів. Проте досліджено пе-
реважно феноменологію, а не механізми стрес-протекторних ефектів
мелатоніну. Принаймні один зі шляхів захисного впливу мелатоніну
пов’язаний з модифікацією редокс-гомеостазу. Зокрема припускають
пряму антиоксидантну дію мелатоніну, зважаючи на його здатність
взаємодіяти з АФК і значний вміст у рослинах [2, 7, 10]. Повідомля-
лось, що антиоксидантна активність мелатоніну вища, ніж аскор-
бінової кислоти, глутатіону, НАДФH і токоферолу [6]. Встановлено,
що мелатонін відіграє роль скавенджера АФК й утворює три мета-
боліти: 2-гідроксимелатонін, циклічний 3-гідроксимелатонін та N1-
ацетил-N2-форміл-5-метоксикнурамін [57, 58]. Ці перетворення вва-
жають і шляхами катаболізму мелатоніну [6].

Однак однозначно можна стверджувати, що пряма взаємодія мела-
тоніну з АФК не єдина причина його виразних антиоксидантних
ефектів. Адже в багатьох дослідженнях вказано на вплив мелатоніну
на експресію генів антиоксидантних ферментів [23, 28, 39, 40, 52]. По-
відомлялось також про зниження під впливом мелатоніну експресії
генів Rboh, що призводить до зменшення утворення АФК [33].

Водночас у літературі є відомості, які, навпаки, вказують на під-
вищення активності НАДФН-оксидази під впливом мелатоніну і за-
лучення АФК як посередників у шляхи передачі його сигналів [27].
Зокрема показано, що підвищення холодостійкості рослин кавуна
мелатоніном, пов’язане з активацією експресії генів транс-
крипційних факторів родини CBF, супроводжувалося посиленням
генерування H2O2, пов’язаним з активацією експресії гена каталітич-
ної субодиниці НАДФН-оксидази RbohD. При цьому за обробки рос-
лин мелатоніном у цитозолі накопичувався кальцій, який розгляда-
ють як активатор НАДФН-оксидази. Антагоніст кальцію лантан
усував спричинюване мелатоніном посилення експресії RbohD. Вод-
ночас La3+ та інгібітор НАДФН-оксидази дифеніленіодоніум усували
ефект посилення мелатоніном експресії генів CBF1, COR47, CIERD10
та деяких інших, важливих для розвитку холодостійкості [27]. Отже,
іони кальцію та АФК відіграють роль сигнальних посередників при
індукуванні холодостійкості рослин мелатоніном.

Ці посередники напевно причетні й до процесів індукування
теплостійкості рослин під дією мелатоніну. Так, для томатів показа-
но підвищення активності НАДФH-оксидази і вмісту H2O2 за оброб-
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ки екзогенним мелатоніном [59]. Водночас дифеніленіодоніум ніве-
лював ефект підвищення резистентності рослин до теплового й ос-
мотичного стресів, спричинюваний мелатоніном. Екзогенний мела-
тонін індукував розвиток стійкості проростків пшениці до
потенційно летального теплового стресу. При цьому в коренях вияв-
ляли транзиторне підвищення вмісту пероксиду водню [60]. Обробка
проростків скавенджером пероксиду водню диметилтіосечовиною
або інігібітором НАДФН-оксидази імідазолом усувала як спричиню-
ване мелатоніном посилення генерування пероксиду водню, так і
розвиток теплостійкості проростків. Ефекти посилення генерування
АФК і підвищення теплостійкості проростків не виявлялися за наяв-
ності кальцієвих антагоністів — ЕГТА (хелатора позаклітинного
кальцію) та неоміцину (інгібітора надходження кальцію в цитозоль із
внутрішньоклітинних компартментів) [60]. Отже, стрес-протекторні
ефекти мелатоніну напевно залежать від різних пулів кальцію — по-
заклітинного і внутрішньоклітинного.

Ймовірно, АФК і Ca2+ задіяні й у процесах посилення мела-
тоніном утворення бічних коренів рослин [61]. Припускають, що
кальцій може діяти вище від АФК, проте пероксид водню здатний
активувати кальцієві канали. Отже, може підтримуватися «петля» по-
силення сигналу. Згідно із запропонованою авторами моделлю, мела-
тонін, зв’язуючись з мембранним рецептором, сприяє вивільненню
-субодиниці G-білка, яка взаємодіє з сайтами кальцієвих каналів.
Після цього надходження кальцію в цитозоль активує НАДФН-окси-
дазу й утворення пероксиду водню. Отже, сигнальний каскад,
задіяний у регуляції утворення бічних коренів, складається з тих же
компонентів, що й сигнальний ланцюг, який зумовлює закривання
продихів (див. вище).

Крім кальцію та АФК у реалізації ефектів мелатоніну напевно
бере участь і моноксид азоту (NO), який вважають функціонально
зв’язаним із цими посередниками [62, 63]. Так, встановлено, що роз-
виток стійкості Catharanthus roseus до токсичної дії кадмію під впли-
вом мелатоніну не виявлявся за наявності скавенджера NO 4-car-
boxyphenyl-4,4,5,5-tetramethylimidazoline-1-oxyl-3-oxide (cPTIO) [64].

За обробки мелатоніном рослин ріпаку, яка спричинювала зрос-
тання їхньої солестійкості, в клітинах підвищувався вміст NO. При
цьому скавенджер оксиду азоту PTIO (phenyl-4,4,5,5-tetramethylimida-
zoline-1-oxyl-3-oxide) усував стрес-протекторний ефект мелатоніну
[40]. Крім того, показано, що мутанти, дефектні за генами нітратре-
дуктази і нездатні синтезувати достатню кількість NO, мали підвище-
ну чутливість до сольового стресу і мелатонін не впливав на їхню со-
лестійкість. Автори вважають, що S-нітрозилювання цільових білків
є обов’язковою складовою сигнального шляху, що запускається ме-
латоніном і приводить до підвищення солестійкості.

Сигнальні каскади, які активуються під впливом мелатоніну,
ймовірно, включають в себе й інші сигнальні молекули газотранс-
мітерів, зокрема сірководню. Так, встановлено, що спричинюване
мелатоніном підвищення теплостійкості проростків пшениці супро-
воджувалося збільшенням вмісту ендогенного сірководню. Водночас
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обробка скавенджером H2S гіпотаурином усувала розвиток теплостій-
кості проростків за дії на них мелатоніну [30].

Підсумки. Незважаючи на досить коротку історію дослідження
функцій мелатоніну в рослин (перша праця щодо наявності мела-
тоніну в рослин опублікована у 1995 р. [4]), на сьогодні накопичено
досить широку феноменологію протекторної дії екзогенного й ендо-
генного мелатоніну за впливу на рослини стресорів різної природи.
В цілому з’ясовано шляхи синтезу мелатоніну в рослин, хоча деякі
ланки цих процесів відомі не повністю. Малодослідженими залиша-
ються метаболізм мелатоніну, фізіологічна активність і значення про-
дуктів його перетворень у рослин.

Iснування специфічних рецепторів мелатоніну в рослинних клі-
тинах не можна вважати доведеним, хоча ймовірно, що певні сиг-
нальні каскади ініціюються за участю -субодиниці G-білка та ре-
цептороподібних кіназ (RLK).

У реалізації стрес-протекторних ефектів мелатоніну задіяні ком-
поненти класичної сигнальної системи, що забезпечує розвиток
адаптивних реакцій рослин: іони кальцію, АФК і NO (рис. 2). Мела-
тонін зв’язується з ймовірними рецепторами, роль яких можуть ви-
конувати рецептороподібні кінази (RLK) та білок Cand2. Зв’язуван-
ня мелатоніну з RLK активує процеси фосфорилювання цільових
білків, у тому числі транскрипційних факторів. Взаємодія мелатоніну
з Cand2 приводить до відокремлення -субодиниці G-білка, яка від-
криває кальцієві канали. Надходження кальцію в цитозоль активує
НАДФН-оксидазу і відповідно генерування АФК. АФК також мо-
жуть сприяти надходженню кальцію в цитозоль. Крім того, мелатонін
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Рис. 2. Гіпотетичні шляхи активації мелатоніном сигнальної мережі рослинних клітин



здатний впливати на експресію генів нітратредуктази, внаслідок чого
збільшується вміст NO. Оксид азоту здатний модулювати кальцієві та
АФК-сигнали. Складовими дії мелатоніну можуть бути постранс-
ляційні модифікації білків, у тому числі транскрипційних факторів
(S-нітрозилювання, тіольні модифікації, фосфорилювання різними
кіназами), а також інші регуляторні процеси. В результаті змінюється
експресія генів і формуються адаптивні реакції.

Послідовність розміщення Са2+, АФК і NO, особливості їх
функціональної взаємодії досі залишаються переважно нез’ясовани-
ми. Так само відкритим є питання щодо інтеграції різних фізіологіч-
них механізмів дії мелатоніну: його прямої антиоксидантної і мемб-
ранопротекторної дії, здатності вступати у взаємодію з певними
макромолекулами і залучення до функціонування сигнальної систе-
ми. Окремим питанням, яке нині активно досліджують, є функціо-
нальна взаємодія мелатоніну з «класичними» фітогормонами. Глиб-
ше розуміння місця мелатоніну в ансамблі фізіологічно активних
молекул рослин напевно зробить його ще одним інструментом екзо-
генної регуляції функцій рослин, насамперед їхніх адаптивних реак-
цій на дію стресорів різної природи.
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In the world, the data on the synthesis and physiological functions of plant neurotransmit-
ters, characteristic for animal organisms, are being intensively accumulated. One of them is
melatonin, which in recent years has been considered as a multifunctional bioregulator of
plant organisms. The first national review on the phytophysiology of melatonin summarizes
information about the ways of synthesis and metabolism of melatonin in plants. The phe-
nomenology of changes in the endogenous content of melatonin in plant organs of various
species under the influence of stress factors (extreme temperatures, drought, salinity, etc.) is
considered. Data on the effect of exogenous melatonin on the resistance of plants to hypo-
and hyperthermia, dehydration, salt stress, and the effects of heavy metals are presented. It
is noted that the stress-protective effects of melatonin can be due to its direct antioxidant
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and membrane-protective effect, influence on gene expression and activity of antioxidant
enzymes, synthesis of stress proteins and low molecular weight protective compounds, in
particular, polyamines and proline. The molecular mechanisms of action of melatonin are
considered. The role of receptor-like kinases (RLK) and the protein Cand2 (GPCR) as pos-
sible melatonin receptors is discussed. Experimental data on the influence of melatonin on
the calcium homeostasis of plant cells and the synthesis of reactive oxygen species in them
are analyzed. The role of nitric oxide (NO) in the implementation of the stress-protective
effects of melatonin is considered. It is noted that the key components of melatonin action
can be post-translational modifications of proteins, including transcription factors, in par-
ticular, S-nitrosylation, thiol modifications, phosphorylation by various kinases. Such mod-
ifications lead to changes in the expression of genes involved in the formation of adaptive
responses of plants. It is emphasized that the functional connections between the compo-
nents of the signaling network involved in the realization of the physiological effects of
meatonin remain poorly studied.

Key words: melatonin, stress-protective reactions of plants, cell signaling, antioxidants, reac-
tive oxygen species, nitric oxide, calcium.
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