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Дослідження впливу абіотичних стресів на ріст, розвиток і продуктивність
культурних злаків належить до провідних завдань сучасної біологічної на-
уки. Для подолання стресового впливу, рослини змінюють алгоритм сво-
го розвитку через морфологічні, фізіологічні та біохімічні реакції. Завдя-
ки цьому знижується стресове навантаження, зменшуються пошкодження,
полегшується процес відновлення. За оптимальних і стресових умов фіто-
гормони мають вирішальне значення в регуляції всіх етапів життєвого
циклу рослин — від проростання насіння до старіння. Вони є тригерами
сигнальних шляхів, а також ініціюють каскад реакцій, які допомагають
рослині адаптуватись до стресових впливів. Тому визначення вмісту і
сайтів локалізації фітогормонів має важливе значення для пошуку шляхів
управління швидкістю росту і розвитку рослин та формування у неї стре-
состійкості. Абсцизова кислота є одним із найдослідженіших гормонів,
задіяних у формуванні реакцій на абіотичні стреси. Стрес-індуковане на-
копичення АБК, як один із механізмів уповільнення метаболізму, дає змо-
гу рослинам адаптуватись до дії несприятливих чинників. У формуванні
адаптивних реакцій рослин важливу роль відіграють цитокініни та аукси-
ни, зміни у вмісті й розподілі яких за дії стресів зафіксовані в багатьох
рослин. Гібереліни пов’язані з ключовими процесами розвитку, тому во-
ни є важливими для точної реалізації генетичних програм рослин. Меха-
нізм формування стресостійкості за участі саліцилової кислоти досить
складний і до кінця не з’ясований. Гормон посилює продукування осмо-
літів, антиоксидантну активність і взаємодіє з іншими гормонами. Пер-
спективним підходом підвищення стійкості та врожайності культурних
злаків є екзогенна обробка рослин фітогормональними препаратами, яка
успішно використовується для зменшення негативних впливів стресорів.
Передпосівне праймування забезпечує оптимальні умови для запуску мета-
болічних процесів проростання, допомагає мінімізувати виникнення та
прояв проблем, пов’язаних із якістю та структурою насіння, забезпечує
рівномірні сильні сходи. Праймування активує метаболічні процеси, зав-
дяки чому покращується ріст, а також спричинює зміни в балансі та роз-
поділі ендогенних гормонів в органах рослин. Механізми, внаслідок яких
праймування екзогенними фітогормонами покращує проростання насін-
ня, наступний ріст і розвиток рослин, досліджені недостатньо. В огляді ми
зосередили увагу на нещодавніх роботах, пов’язаних із участю ендогенних
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і екзогенних фітогормонів у регуляції росту та індукції стійкості культур-
них злаків до абіотичних стресів.

Ключові слова: культурні злаки, фітогормони, ріст, стресостійкість, сигнальні
системи.

Вивчення механізмів формування стійкості рослин до несприятливих
умов довкілля належить до найактуальніших завдань біологічної на-
уки. Це зумовлено глобальними кліматичними змінами та антропо-
генним навантаженням на біосферу, до якого в останні роки через
війну додалось значне забруднення ґрунтів, атмосферного повітря та
водойм важкими металами. Від 24 лютого 2022 року Україна втрати-
ла 19,3 % посівних площ. Понад 5 млн га орних земель в Україні не
використовуються внаслідок війни. Це підтверджують результати
дослідження Міжнародного центру української перемоги та Мережі
захисту національних інтересів АНТС про вплив російської агресії на
світову продовольчу безпеку [1].

Фітогормони належать до найважливіших ендогенних речовин,
задіяних у модуляції фізіологічних і молекулярних реакцій, які забез-
печують виживання рослин за несприятливих умов [2, 3]. Вони вза-
ємодіють між собою, утворюючи складну мережу тісно переплетених
шляхів біосинтезу, метаболізму, транспорту й сигналінгу [4]. Фіто-
гормони відіграють велику роль у регуляції всіх етапів життєвого цик-
лу рослин — від проростання насіння до старіння, тому визначення
їх вмісту і сайтів локалізації має важливе значення для пошуку шля-
хів управління швидкістю росту і розвитку рослини та формування у
неї стресостійкості. Також вони виконують функцію медіаторів у
трансдукції сигналів, що надходять з довкілля.

Найдослідженішим стресовим гормоном є абсцизова кислота
(АБК), зростання вмісту якої за дії стресорів спричинює закриття
продихів з наступним зменшенням транспірації і втрат води. Зміни в
концентрації ендогенної АБК є сигналом для експресії генів, що ко-
дують білки, які є чутливими до стресу і безпосередньо задіяні в фор-
муванні стійкості рослин [5]. Саліцилова кислота (СК) регулює ріст,
розвиток, фотосинтез, дихання, транспірацію, підвищує стійкість
рослин до дії важких металів, озону, ультрафіолетового випромінюван-
ня, високої температури, засолення [6]. Гібереліни регулюють лінійний
ріст стебла, пагонів і коренів, стимулюють цвітіння, контролюють про-
цеси проростання насіння, зменшують наслідки, спричинені абіотич-
ними стресами, функціонують односпрямовано з ауксинами і виступа-
ють антагоністами цитокінінів і АБК [7, 8]. Цитокініни є головним
регулятором клітинного циклу та багатьох процесів розвитку, знижують
наслідки надмірного освітлення та змін фотоперіоду [9]. Індоліл-3-оц-
това кислота (ІОК) — один з найпоширеніших ауксинів — регулює роз-
тягнення та поділ клітин, ембріогенез, формування коренів, тропізми.
За дії негативних чинників вміст ендогенної ІОК зменшується, однак
сигнальні шляхи гормону та механізми, що регулюються цим ауксином
при стресах, остаточно не з’ясовані [10].

Останніми роками все більше уваги приділяється множинному
гормональному контролю відповіді рослин на стрес і взаємодії між
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гормонами. Цей огляд має на меті проаналізувати та систематизува-
ти новітні знання щодо ролі ендогенних і екзогенних фітогормонів у
формуванні адаптаційної відповіді на дію абіотичних стресів. З
огляду на постійно зростаюче антропогенне й кліматичне наванта-
ження, цю інформацію можна використати для відбору та створення
адаптованих генотипів культурних злаків.

Ендогенні фітогормони в індукції стресостійкості. Абсцизова кис-
лота, активність якої визначається концентрацією й розподілом у
клітинах, тканинах та органах рослини, належить до головних регу-
ляторів стресових реакцій [11]. За дії стресів концентрація гормону
стрімко зростає, відбувається гальмування метаболічних процесів і
росту загалом. Це сприяє збереженню життєздатності в несприятли-
вих умовах і забезпечує подальше відновлення після припинення
стресового впливу. Регулюючи продихову активність, АБК посилює
стресостійкість рослин [12, 13]. Гормон контролює поглинання і
транспорт води кореневою системою [14], активує ріст коренів і
уповільнює ріст пагонів [15]. АБК відіграє значну роль в акумуляції
білків теплового шоку (БТШ). Експресія факторів синтезу низькомо-
лекулярних БТШ 17.2, БТШ 17.4 і БТШ 26 індукується АБК-сиг-
налінгом за дії теплового стресу [16]. Завдяки перехрещуванню сиг-
нальних шляхів АБК і БТШ 70 забезпечується захист нативних білків
і ферментів від неправильного згортання і протеолізу [17, 18]. Інду-
кована АБК за дії високої температури надекспресія генів TaHsfC2a-B
приводить до активації генів TaHSP70d і TaGalSyn, внаслідок чого
поліпшується жаростійкість зерна пшениці під час наливання [19].
Здатність AБК переміщуватись на великі відстані дає змогу гормону
виконувати роль критичного месенджера стресового стану. Транс-
порт АБК є дифузійним процесом, який відбувається за участі АБК-
транспортерів при проходженні крізь біологічні мембрани [20]. Вва-
жають, що при стресах, за участі АБК здійснюється зв’язок між
коренем і стеблом, регулюється транспорт води та солей, а при вза-
ємодії з іншими сигнальними молекулами — гормон контролює ко-
мунікацію між органами [21, 22].

АБК визнана головним тригером сигнального каскаду при фор-
муванні відповіді злаків на дію посухи. Рецептори та основні чинни-
ки трансдукції АБК-сигналінгу ідентифіковані в таких культурних
злаків як пшениця, рис, кукурудза та ячмінь [23]. Активація біосин-
тезу АБК [24] та надекспресія компонентів сигнального шляху гор-
мону [25] підвищували посухостійкість. У першому випадку зменшу-
валась апертура продихів і відбувались стрес-індуковані зміни
транскриптому, тоді як у другому були ідентифіковані лише зміни у
транскриптомі. Накопичення ендогенної АБК за умов посухи віді-
грає важливу роль у підтриманні росту коренів [26], формуванні та
подовженні кореневих волосків [22, 27]. За умов теплового стресу
АБК накопичувалась у коренях і пагонах рослин пшениці та спельти
[28, 29], тоді як після помірної ґрунтової посухи вміст гормону зрос-
тав у коренях пшениці й пагонах спельти [30]. Відновлення після
теплового стресу характеризувалось накопиченням ендогенної АБК у
пшениці та зменшенням у спельти [28, 29], а відновлення після впли-
ву помірної ґрунтової посухи супроводжувалось значним зменшен-
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ням вмісту АБК в рослинах спельти і незначним зростанням в рос-
линах пшениці, при цьому показники у післястресових рослин пере-
вищували контрольні [30]. АБК відіграє важливу роль в індукції
стійкості до дії низької температури. Дефіцит АБК пригнічував ре-
акцію на дію низької температури рослин ячменю на ранніх етапах
розвитку, порушуючи ультраструктуру хлоропластів, змінюючи мета-
болізм крохмалю та сахарози, знижуючи активність антиоксидантних
ензимів і спричинюючи зміни в гормональному гомеостазі [31].

Саліцилова кислота (СК) підвищує стійкість рослин до широко-
го спектра абіотичних стресів [32, 33, 34]. Механізм формування
стресостійкості за дії СК достатньо складний і до кінця не з’ясова-
ний. Він поєднує продукування осмолітів, індукцію антиоксидантної
активності та взаємодію з іншими гормонами [35]. Накопичення ен-
догенної СК у відповідь на водний стрес спостерігали в рослинах сої
[36], за умови сольового стресу — в рослинах кукурудзи [36], забруд-
нення важкими металами (цинком) — в озимої пшениці [37]. За
дефіциту води вміст СК зростав у коренях і не змінювався у над-
земній частині ячменю [38]. У АБК-дефіцитних мутантів ячменю
вміст СК за дії низької температури зменшувався, але був вищим,
ніж у дикого генотипу [39]. У рослинах пшениці й спельти зростан-
ня вмісту ендогенної СК у відповідь на ґрунтову посуху було в межах
17—19 %, хоча кількість конститутивної та стрес-індукованої СК у
пшениці була в рази вищою, ніж у спельти. Виразніші зміни зафіксо-
вані в коренях рослин [30]. Після теплового стресу відбулось змен-
шення вмісту СК у рослинах пшениці, тоді як у спельти вміст гор-
мону зріс [40]. У період відновлення після посухи і теплового стресу
вміст СК у пшениці був у межах показників контрольних рослин.
Натомість у спельти у відповідний період зміни у вмісті гормону
зафіксовані не були, проте цей показник значно перевищував такий
у контрольних нестресованих рослин [30, 40]. Вміст СК в рослинах
за абіотичних стресів зростає повільніше, ніж посилюється генерація
активних форм кисню (АФК) [41], через що СК розглядають як сиг-
нальну молекулу, задіяну в сприйнятті, посиленні та трансдукції пер-
винних АФК-сигналів.

Гібереліни задіяні у регуляції росту та формуванні реакції на не-
гативні зовнішні впливи. Зменшення вмісту гіберелінів за дії стре-
сорів обмежує ріст, водночас посилений біосинтез гормону запобігає
можливим пошкодженням [42, 43]. Експресія генів, які кодують за-
діяні в синтезі гіберелінів ферменти, регулюється зовнішніми сигна-
лами. Так, за дії негативних чинників синтез гіберелінів пригні-
чується внаслідок експресії генів GA2ox, які кодують GA2-інактивуючі
ензими, а також гена DELLA RGL3, який кодує супресор росту [42].
Мутантні лінії зі зниженим вмістом гіберелінів проявляли соле- і по-
сухостійкість завдяки зменшенню біосинтезу або посиленню дегра-
дації гормону [44]. У коренях емеру Triticum turgidum ssp. dicoccoides за
дії посухи збільшувався вміст гіберелінів, посилювався ріст коренів і
гальмувався ріст пагонів [45]. Задіяні у синтезі та сигналінгу гібе-
релінів гени SD1, GDD1, SLR1, EUI, GID1, SD1 та D1 регулювали ріст
і розвиток органів рослин рису, врожайність і формування реакції на
стрес [42, 46]. Маніпулювання рівнем гіберелінів у карликових сортів
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рису приводило до збільшення врожаю зерна, розгалуження корене-
вої системи та підвищення посухостійкості [47]. За дії низької темпе-
ратури в пагонах і коренях озимої та ярої пшениці рівні біологічно
активних гіберелінів знижувались, а рівні неактивних гідроксильова-
них форм зростали, що призводило до швидкого пригнічення росту
[48]. За дії високої температури й ґрунтової посухи вміст ендогенних
гіберелінів (ГК3 та ГК4) зменшився в коренях і пагонах пшениці та
спельти, але виразніше в рослинах спельти. Після відновлення вміст
гормону зріс більше в рослинах спельти та досяг показників нестре-
сованих контрольних рослин [30, 40]. Холодовий стрес знижував рів-
ні ендогенних ГК4 і ГК7 у пиляках рису та не впливав на вміст їх по-
передника ГК12, що було зумовлено зниженням активності GA20ox3
та GA3ox1 [49].

Вплив високої температури на баланс цитокінінів досліджено
здебільшого в репродуктивний період розвитку злаків [50]. У суцвіт-
тях і коренях рису за дії високої температури вміст активних форм
цитокінінів зменшувався [51]. За нетривалого теплового стресу спос-
терігалися зміни у вмісті окремих форм цитокінінів у рослинах пше-
ниці [52] та жита [53]. Після теплового стресу сумарний вміст цито-
кінінів в органах пшениці істотно зріс, натомість в органах спельти
зменшився більше ніж удвічі [40]. Помірна ґрунтова посуха стимулю-
вала накопичення активного транс-зеатину та неактивного ізопен-
теніладеніну в надземній частині й коренях пшениці Подолянка.
Водночас у надземній частині спельти сорту Франкенкорн вміст усіх
досліджуваних ізоформ цитокінінів зменшився, тоді як у коренях —
істотно зріс. Після відновлення вміст цитокінінів в органах спельти
не досяг рівня контрольних зразків. Натомість накопичення цитокі-
нінів у надземній частині й коренях пшениці при відновленні три-
вало активніше, ніж у контрольних рослинах [30].

Холодовий стрес спричиняв швидке зниження вмісту біоактив-
них цитокінінів у листках озимої пшениці з подальшим відновлен-
ням в процесі аклімації [54], однак у ярої пшениці ця відповідь була
слабшою й повільнішою [48]. Зниження вмісту цитокінінів переваж-
но відбувається за надекспресії гена цитокініноксидази/дегідрогена-
зи (CKX) [55]. Експресія CKX призводила до сповільнення темпів
росту та збільшення вмісту захисних сполук, що сприяло підвищен-
ню посухостійкості ячменю [56].

Зміни у вмісті ендогенних ауксинів у відповідь на різні абіотичні
стреси спостерігалися в багатьох сільськогосподарських рослин. Во-
ни зумовлені змінами у спрямованості й інтенсивності транспортних
потоків ауксинів на великі відстані (з пагонів до коренів) та корот-
кі — у місцях локального біосинтезу, а також метаболічними пере-
твореннями [57]. Пригнічення експресії генів біосинтезу ІОК YUC2
та YUC6 за дії високої температури призводило до зменшення вмісту
ауксинів у пиляках ячменю, що гальмувало розвиток пилку, негатив-
но вплинуло на ріст рослин, знизило їх врожайність [58]. Зменшен-
ня вмісту ІОК та зростання кількості АБК спостерігалось у колосках
рису за теплового стресу [59]. Після теплового стресу, за попередньої
обробки рослин рису цитокініновими препаратами, в колосках зрос-
тав рівень ІОК, тоді як вміст АБК — знижувався [60]. За надекспресії
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гена OsGH3-2, який знижує вміст вільної ІОК, зменшувались посу-
хостійкість і рівень ендогенної АБК в рослинах рису [61]. В умовах
посухи накопичені у кореневій системі пшениці ауксини регулювали
використання води в денні та нічні години і модулювали гідравлічні
властивості, підтримували водозабезпечення й підвищували врожай-
ність [62]. Короткотривалий холодовий стрес спричинював гальму-
вання росту та зниження вмісту ІОК у чутливого сорту Digitaria eri-
antha (родини Poaceaea) в період відновлення, тоді як стійкий сорт,
навпаки, характеризувався підвищеним рівнем гормону [63]. Після
теплового стресу в рослинах пшениці й спельти вміст ендогенної ІОК
зменшувався, особливо в надземній частині, а найнижчі кількості
гормону були виявлені в коренях [28, 29]. За умов помірної ґрунто-
вої посухи вміст ендогенної ІОК у надземній частині й коренях рос-
лин пшениці та спельти знижувався, а після відновлення — зростав,
проте був нижчий за контрольний рівень [30].

Загалом зміни в характері акумуляції, локалізації та співвідно-
шенні між фітогормонами окремих класів у органах культурних
злаків за дії абіотичних стресів розглядаються нами як один із го-
ловних чинників, який активує стрес-протекторну систему та формує
стратегію адаптації. Узагальнені відомості щодо впливу абіотичних
стресів на вміст ендогенних фітогормонів і їхні ефекти наведені на
рис. 1.

Екзогенні фітогормони в індукції стресостійкості. Перспективним
підходом підвищення стійкості та врожайності злаків є екзогенна об-
робка рослин фітогормональними препаратами, яка успішно застосо-
вується для зменшення негативних впливів [64]. Так, передпосівне
праймування забезпечує оптимальні умови для запуску метаболічних
процесів проростання, допомагає мінімізувати виникнення та прояв
проблем, пов’язаних із якістю та структурою насіння, забезпечує по-
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Рис. 1. Вплив абіотичних стресів на накопичення ендогенних фітогормонів і їхні про-
текторні ефекти в культурних злаків



яву рівномірних сильних проростків [65]. Механізми, завдяки яким
праймування екзогенними фітогормонами покращує проростання
насіння, подальший ріст і розвиток рослин, малодосліджені й до кін-
ця незрозумілі. Припускають, що праймування активує метаболічні
процеси, завдяки чому покращується ріст рослин [66]. Обробка на-
сіння й дорослих рослин екзогенними фітогормонами змінює баланс
і розподіл ендогенних гормонів в органах рослин [67, 68].

Екзогенна АБК успішно застосовується для покращення стій-
кості злаків. Після обробки розчином гормону коренів ячменя, відбу-
лось активне накопичення ендогенної АБК, посилився синтез аква-
поринів, утворились численні кореневі волоски [69]. Фоліарна
обробка розчином АБК рослин пшениці на стадії цвітіння значно
прискорила наливання зерна й накопичення крохмалю, посилила ре-
мобілізацію поживних речовин, підвищила врожайність, вміст ендо-
генних зеатинрибозиду та ІОК [70]. За умов забруднення кадмієм ек-
зогенна АБК істотно знизила вміст важкого металу в рослинах рису
[71]. Негативні ефекти цинку на проростання зернівок озимої пше-
ниці частково нівелювалися додаванням до інкубаційного середови-
ща АБК, а в подальшому відзначалась стимулювальна дія гормону на
ріст коренів [37]. Фоліарна обробка проростків рису розчином АБК
за лужного стресу значно покращила виживання рослин та збільши-
ла накопичення біомаси, посилила подовження кореня, зменшила
пошкодження клітинних мембран [72]. Обробка екзогенною АБК
рослин рису дикого типу за теплового стресу підвищила вміст вугле-
водів, АТФ та білків теплового шоку, посилила теплостійкість [73].
Після обробки екзогенною АБК зросла солестійкість молодих рослин
рису, відбувся синтез стресових білків, активувались ферменти, за-
діяні в метаболічних процесах і формуванні захисних механізмів [74].
Праймування зернівок рису розчином АБК з додаванням кремнію
значно покращило ріст в умовах засолення, збільшило суху біомасу,
зменшило накопичення іонів натрію в пагонах солечутливого гено-
типу [75].

АБК є тригером сигнального каскаду при формуванні відповіді
злаків на дію посухи. Рецептори і ключові фактори трансдукції гор-
монального сигналінгу ідентифіковані в рослин пшениці, рису, куку-
рудзи та ячменю [23]. За умов водного стресу екзогенна АБК індуку-
вала підвищення активності антиоксидантних ферментів у листках
кукурудзи [76]. У молодих рослин озимої пшениці, які впродовж
п’яти діб зазнавали дії посухи, екзогенна АБК стимулювала ріст па-
гонів, накопичення сухої біомаси пагонів і коренів, зниження вмісту
пероксиду водню й малонового діальдегіду, підвищення рівнів глу-
татіону та аскорбату [77]. У рослин кукурудзи, коренева система яких
піддавалась впливу посухи, екзогенна АБК стимулювала накопичен-
ня у листках осмопротектора гліцинбетаїну, а також підвищувала від-
носний вміст води та суху біомасу [78]. Праймування розчинами АБК
та СК зернівок пшениці індукувало посухостійкість [79]. Екзогенні
АБК і мелатонін посилювали холодостійкість Elymus nutans Griseb.
внаслідок активації антиоксидантних ферментів, підвищення вмісту
антиоксидантів та зниження рівня АФК. Індукція мелатоніном анти-
оксидантного захисту реалізувалась через AБК-залежний сигнальний
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шлях [80]. Обробка листків і коренів молодих рослин озимої пшениці
10—7 М розчином АБК стимулювала холодостійкість, зростання вмісту
хлорофілу, розчинних цукрів та білків, зменшила проникність мемб-
ран, прискорила ріст [81]. В умовах осмотичного стресу екзогенна
АБК стимулювала солестійкість, посилюючи накопичення проліну у
листках ярої пшениці [82] та рису [83].

За дії теплового стресу праймування зернівок озимої пшениці
сорту Подолянка розчином екзогенної АБК індукувало зміни в ба-
лансі та розподілі ендогенних фітогормонів в органах 14-добових
рослин [84]. У надземній частині стресованих праймованих рослин
вміст цитокінінів зріс майже вдвічі, АБК та ГК3 залишалися на рівні
нестресованих праймованих рослин, тоді як кількість ІОК та СК
значно зменшувалась. У коренях, за винятком цитокінінів, рівень
усіх фітогормонів знизився (найбільш виразно АБК). У післястресо-
вий період у надземній частині 21-добових праймованих рослин де-
що посилилось накопичення ендогенної АБК і значно зменшилась
кількість СК та цитокінінів, тоді як змін у вмісті ІОК та ГК3 не спо-
стерігалось. Натомість у коренях збільшився вміст ІОК і СК та істот-
но зменшився рівень АБК і цитокінінів, тоді як кількість ГК3 лиши-
лась незмінною (рис. 2).

Застосування екзогенних цитокінінів та їх аналогів покращувало
урожайність культурних злаків. Так, аерозольна обробка розчином
бензиламінопурину (БАП) прискорювала швидкість наповнення зер-
нівок, стимулювала поділ клітин ендосперму та підвищувала масу
зерна пшениці за умов гіпертермії. При цьому рівень зеатинрибози-
ду та ІОК зростав, а ГК3 й АБК — знижувався [60]. Негативні наслід-
ки теплового стресу були усунені після нанесення розчину БАП на
стебла рису [85]. У мітлиці повзучої Agrostis stolonifera L. обробка БАП
кореневої зони підвищувала рівень цитокінінів у пагоні й зменшува-
ла ушкодження внаслідок дії високих температур у ґрунті й повітрі
[86], а фоліарна обробка розчином зеатинрибозиду запобігала змен-
шенню рівня хлорофілу, ефективності фотосинтезу та вмісту розчин-
них білків [87]. Обприскування листків проростків пшениці розчином
БАП значно покращувало стан рослин за комбінованого стресу гіпер-
термія/посуха, що проявлялось у підвищенні стабільності мембран,
вмісту фотосинтетичних пігментів і покращенні загальних ростових
показників [88]. Праймування насіння та фоліарна обробка рослин
кукурудзи кінетином за впливу низьких температур підвищувала
енергію проростання, індекс площі листкової поверхні, оводненість,
ефективність фотосинтезу, вміст фенолів та урожайність [89].

Екзогенні цитокініни сприяли подоланню негативного впливу
засолення. Праймування зернівок солестійкого і нестійкого сортів
пшениці в розчині кінетину прискорювало проростання у нестійкого
сорту та швидкий ріст проростків стійкого сорту, а в польових умо-
вах — покращувало ріст і урожайність обох сортів [90]. Обробка БАП
усувала спричинене засоленням передчасне старіння листків райгра-
су (Lolium perenne), позитивно впливала на антиоксидантні ферменти
й пригнічувала накопичення іонів Na+ [91]. Праймування зернівок
пшениці розчином БАП значно покращувало ріст рослин за умов за-
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солення, при цьому збільшувався вміст фенолів, розчинних цукрів,
хлорофілу, іонів К+, активність амілази [92]. Фоліарна обробка зеа-
тином проростків пшениці за умов азотного голодування істотно під-
вищувала швидкість росту кущових бруньок та знімала інгібувальний
ефект екзогенної ІОК [67]. Екзогенний БАП індукував накопичення
ендогенних цитокінінів, покращував наповнення зерен рису [93].

Механізм позитивного ефекту цитокінінів на ростові показники
і стресостійкість рослин пов’язаний зі змінами ряду важливих біо-
хімічних показників (вміст пігментів, фенолів, вуглеводів тощо) та
впливом на гормональний баланс. Передпосівна обробка зернівок
жита розчином зеатину привела до істотних змін цитокінінового ста-
тусу надземної частини й коренів молодих рослин. Вплив теплового
стресу на вміст цитокінінів у рослин, вирощених із праймованих
зернівок, був менш виразним порівняно з рослинами, вирощеними з
необроблених зернівок [53]. Для зменшення витрат і підвищення
рентабельності екзогенного застосування гормонів в останні роки
пропонується використання екстрактів рослинного походження з ви-
соким вмістом цитокінінів [89, 92].
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Рис. 2. Вплив праймування екзогенною АБК на гормональний гомеостаз рослин ози-
мої пшениці сорту Подолянка за дії короткотривалого теплового стресу та в період
відновлення



Після фоліарної обробки рослин пшениці ауксинами посилю-
вався ріст, збільшувалась площа прапорцевого листка, вміст хлоро-
філу, довжина колоса та кількість і маса зерен, підвищувалась вро-
жайність [94]. Використання екзогенної ІОК усувало негативний
ефект високої температури, за якої пригнічувалась активність YUCCA
генів та біосинтез ендогенного ауксину в пиляках ячменю і утворю-
вався стерильний пилок [58]. Екзогенна ІОК підвищувала посухо-
стійкість озимої пшениці, позитивно впливала на накопичення біо-
маси, збереження водного потенціалу, біосинтез білків [95]. Фоліарна
обробка листків розчином ІОК, разом із внесенням у ґрунт фосфату
калію, знижувала негативний вплив сольового стресу на рослини
кукурудзи. У листках зменшувався вміст іонів Na+ та збільшувався
вміст калію, кальцію і фосфору, зростала біомаса пагонів, маса зерен
та урожайність, збільшувався вміст фотосинтетичних пігментів, змен-
шувалась проникність клітинних мембран [96]. Праймування розчи-
нами ІОК покращувало проростання зернівок озимої пшениці за
умов засолення, зменшувало надходження іонів Na+ в корені та по-
дальше переміщення їх до пагонів, стимулювало накопичення ендо-
генної СК [97]. Обробка зернівок пшениці розчином ІОК індукувала
збільшення довжини гіпокотиля, біомаси та сухої маси проростків за
сольового стресу [98]. Екзогенна ІОК зменшувала накопичення алю-
мінію у верхівці кореня пшениці й підвищувала кислотність ризосфе-
ри [99].

Праймування насіння ячменю гібереловою кислотою (ГК3) знач-
но знижувало негативний вплив сольового стресу, покращувало про-
ростання насіння, ріст і фотосинтетичну активність рослин [100].
Фоліарна обробка рослин кукурудзи розчином ГК3 покращувала мор-
фофізіологічні показники в умовах посухи. Зафіксовані збільшення
індексу листкової поверхні, швидкості приросту та вмісту сухої речо-
вини, довжини й діаметра качана, кількості та маси зерен, покращен-
ня стійкості й врожайності [101]. Праймування розчинами ГК3 та СК
індукувало проростання зернівок жита Secale montanum, підвищувало
схожість та енергію проростання в умовах посухи. Після обробки
фітогормонами збільшувався вміст антиоксидантних ферментів ката-
лази та аскорбатпероксидази [102]. Екзогенна ГК3 стимулювала ріст
пшениці й підвищувала вагу 1000 зернівок в умовах водного дефіци-
ту [103]. За ґрунтової посухи екзогенний гормон сприяв стабілізації
клітинних мембран, зростанню сухої біомаси, вмісту поживних речо-
вин і хлорофілу, збереженню відносної вологості в листках кукуруд-
зи [104]. У пшениці за умов сольового стресу, після праймування
ГК3, у пагонах і коренях стабілізувався іонний гомеостаз, зменши-
лась концентрація поліамінів та АБК, зріс вміст ендогенної СК. Під-
вищення врожайності спостерігалось завдяки збільшенню кількості
продуктивних стебел і маси зерен в колосі [105]. Праймування зер-
нівок ячменю розчином ГК3 полегшувало вихід рослин із сольового
стресу, позитивно впливало на проростання і подальший ріст, інду-
кувало синтез білків, серед яких гібереліновий рецептор 74,41 кД
[106]. Обробка ГК3 відновлювала нормальний розвиток пилкових зе-
рен рису, який відбувався через порушення мікроспорогенезу за дії
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помірних низьких температур, що сприяло значному підвищенню
врожайності [49]. Праймування зернівок Triticum aestivum ГК3 у поєд-
нанні з Ca2+ за умов забруднення нікелем сприяло відновленню ха-
рактеристик росту (висота рослини, довжина кореня, маса сирої та
сухої речовини), а також збільшенню вмісту хлорофілу і проліну та
зростанню активності карбоангідрази, пероксидази, каталази, супер-
оксиддисмутази, аскорбатпероксидази, глутатіонредуктази [107].
Ефекти праймування гіберелінами залежали від концентрації гормо-
ну, виду рослин та умов їх вирощування. Так, урожайність Triticum
aestivum значно зростала після обробки зернівок розчином 10—100 мкМ
ГК3 [108]. Після праймування зернівок колосняку китайського Leymus
chinensis ГК3 пришвидшилося проростання, спостерігалось активне
накопичення біомаси, збільшення висоти і кущистості рослин. Сти-
мулювальний ефект зберігався на другий рік вегетації [109].

СК відіграє важливу роль у захисті рослин від дії важких металів
[110]. Гормон безпосередньо впливав на поглинання і накопичення
кобальту проростками пшениці [111], разом з оксидом азоту посилю-
вав стійкість рису до кадмію, зв’язуючи АФК та активуючи антиок-
сидантний захист [112]. Після праймування насіння кукурудзи роз-
чином СК посилювалась активність антиоксидантних ферментів,
знижувалась токсична дія кадмію на Рубіско [113].

Обробка рослин кукурудзи розчином СК збільшувала кількість
листків і площу їхньої поверхні, суху біомасу і діаметр стебел [114].
У рослин пшениці екзогенна СК зменшувала негативний вплив теп-
лового стресу на фотосинтетичну активність і біосинтез хлорофілу.
Після фоліарної обробки розчином СК зростав вміст проліну, підви-
щувались осмотичний та водний потенціали, краще засвоювався азот
[33]. За обробки СК зменшувалась інтенсивність перекисного окис-
нення ліпідів, зростала вегетативна маса, підвищувалась стійкість
пшениці до посухи, посилювався синтез 76 білків, пов’язаних з сиг-
налінгом, фотосинтезом, метаболізмом вуглеводів, білковим та енер-
гетичним обміном [115].

Праймування зернівок пшениці розчином СК сприяло зростан-
ню осмотичного потенціалу, співвідношення K+/Na+, вмісту фото-
синтетичних пігментів за умов сольового стресу та в контролі [116].
Фоліарна обробка СК за умов сольового стресу позитивно впливала
на врожайність, підвищувала антиоксидантний захист і стабілізувала
фотосинтетичну активність кукурудзи [117]. У рослин пшениці екзо-
генна СК зменшувала негативний вплив теплового стресу на фото-
синтетичну активність і біосинтез хлорофілу. Після фоліарної оброб-
ки розчином СК зростав вміст проліну, підвищувались осмотичний
та водний потенціали, краще засвоювався азот [34]. СК посилювала
активність антиоксидантних ферментів, засвоєння калію та підвищу-
вала вміст фотосинтетичних пігментів в рослинах ячменю Hordeum
vulgare L. за умов посухи і засолення [118]. Насіння H. vulgare за со-
льового стресу зменшувало відсоток схожості та ріст пагонів і ко-
ренів. Праймування СК істотно посилювало накопичення проліну,
цукру та аскорбінової кислоти, пригнічувало накопичення АФК та
запобігало перекисному окисненню ліпідів [100].
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Таким чином, глобальні зміни клімату та збільшення населення
планети стимулюють значний попит на продукти харчування. У
зв’язку з цим особлива увага зосереджується на вивченні злакових
рослин, пошуку шляхів регулювання їхньої стійкості й врожайності.
Нові генотипи озимої пшениці, пшениця спельта, яку вважають
вірогідним диким попередником сучасної м’якої пшениці, та озиме
жито, що відзначається невибагливістю до умов вирощування і моро-
зостійкістю, посідають особливе місце у цих розробках.

Фітогормони є важливими ендогенними регуляторами фізіоло-
гічних та метаболічних процесів рослин у нормі та за стресових умов.
Вони є привабливими та оптимальними сигнальними сполуками для
біотехнологічних підходів, спрямованих на покращення та збільшен-
ня продуктивності рослин у бажаному напрямі. Наразі дослідження в
галузі фітогормонів зосереджені насамперед на культурі клітин і тка-
нин та сучасних молекулярно-біологічних підходах. Останнім часом
інженерія фітогормонів розглядається як важлива платформа для
розробки стресостійких рослин. Проте успіх використання фітогор-
монів залежить від глибокого розуміння шляхів їх біосинтезу та ме-
ханізмів, які підвищують стресостійкість. Специфічні зміни в харак-
тері накопичення, локалізації й співвідношенні між фітогормонами
окремих класів у органах рослин за дії абіотичних стресів належать
до головних чинників, що активують стрес-протекторні системи та
формують стратегію адаптації. Отримані експериментальні відомості
про особливості функціонування фітогормональної системи та участі
окремих фітогормонів у формуванні адаптивних реакцій на несприят-
ливі кліматичні впливи дали змогу створити оригінальну модель участі
фітогормонів у формуванні стресостійкості культурних злаків (рис. 3).

Цитокініни, гібереліни, ауксини, саліцилова та абсцизова кисло-
ти допомагають рослинам протистояти стресу шляхом посилення ан-
тиоксидантного захисту, підвищення фотосинтетичної активності,
стабілізації мембран, індукції поділу клітин, регуляції продихової ак-
тивності, стимуляції росту кореневої системи, засвоєння води та по-
живних речовин.

У рослин існують чіткі механізми сприйняття різноманітних
стресових сигналів і формування відповіді на них. Реакції на стрес
індукуються та активуються після надходження стресового сигналу.
Водночас у рослинах сформувався механізм, за допомогою якого во-
ни пам’ятають минулі стресові події та можуть підготувати необхідну
відповідь на повторний стрес. Дослідження останнього десятиліття
виявили механізми стресової пам’яті, які включають епігенетичну ре-
гуляцію, транскрипційне праймування, праймувальну конформацію
білків або специфічні гормональні чи метаболічні зміни. Завдяки ен-
догенній гормональній регуляції та використанню екзогенних фіто-
гормонів можна істотно впливати на стресостійкість рослин. Кожно-
му класу фітогормонів належить певна роль у формуванні відповіді
на стрес. Однак, хоча шляхи біосинтезу та сигналінгу різних гормонів
досить детально вивчені, міжгормональна взаємодія, спрямована на
зменшення негативних наслідків абіотичних стресів, потребує по-
дальших поглиблених досліджень.
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Публікація містить результати досліджень, проведених в рамках
проекту, що фінансується Національною академією наук України
№ III-99-24.489 «Природні регулятори росту в індукції стійкості зла-
кових рослин до дії важких металів» (2024—2028 рр.).
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PHYTOHORMONES IN GROWTH REGULATION AND THE FORMATION OF
STRESS RESISTANCE IN CULTIVATED CEREALS
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The study of abiotic stresses’ impact on the growth, development and productivity of culti-
vated cereals stands as one of the principal tasks of modern biological science. In response
to stressors, plants modify their developmental pathway through morphological, physiologi-
cal and biochemical reactions, thereby alleviating stress loads, limiting damage, and facili-
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tating recovery processes. Phytohormones play a pivotal role in regulating all stages of the
plant life cycle — from seed germination to senescence — under both optimal and stressful
conditions. They serve as signaling triggers, initiating cascade of reactions that aid plants in
adapting to adverse influences. Therefore, determining their content and localization sites is
important for finding ways to control growth rate, development, and stress resistance for-
mation. Among phytohormones, abscisic acid (ABA) is extensively studied for its involve-
ment in responses to abiotic stresses. Stress-induced ABA accumulation, as a mechanism for
slowing down metabolism, enables plants to adapt to adverse factors. Cytokinins and auxins
also contributed significantly to the formation of adaptive plant responses, with stress-
induced changes in their content and distribution being observed in numerous plant species.
Gibberellins are closely associated with crucial developmental processes, making them essen-
tial for the precise implementation of plant genetic programs. The mechanism of stress resis-
tance formation involving salicylic acid remains complex and not entirely understood. This
hormone enhances osmolyte production, antioxidant activity, and interacts with other hor-
mones. A promising strategy to increase the stability and yield of cultivated cereals involves
the exogenous application of phytohormonal treatments, which effectively mitigate negative
effects. Pre-sowing priming provides optimal conditions for initiating the metabolic proces-
ses during germination, minimizing seed quality and structure problems, and ensuring uni-
form, strong seedlings. Priming triggers metabolic processes that enhance growth and
prompts alteration in the balance and distribution of endogenous hormones within plant
organs. However, the mechanisms through which priming with exogenous phytohormones
enhances seed germination, subsequent plant growth, and development remained insuffi-
ciently explored and not entirely understood. This review delves into recent advancements
concerning the roles of both endogenous and exogenous phytohormones in regulating growth
and promoting resistance to abiotic stresses in cultivated cereals.

Key words: cultured cereals, phytohormones, growth, stress resistance, signaling systems.
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