
ISSN 1028-0987. Мікробіол. журн., 2019, Т. 81, № 290

doi: https://doi.org/10.15407/microbiolj81.02.090

УДК 579.663

СИНТЕЗ БІОЛОГІЧНО АКТИВНИХ ГІБЕРЕЛІНІВ  
ГК4 І ГК7 МІКРООРГАНІЗМАМИ

Т.П. Пирог1,2, Д.В. Гаврилкіна1, Н.О. Леонова2,  
Г.О. Іутинська2, Т.А. Шевчук2 

1Національний університет харчових технологій,
 вул. Володимирська, 68, Київ, 01601, Україна

2Інститут мікробіології і вірусології ім. Д.К. Заболотного НАН України,
вул. Академіка Заболотного, 154, Київ 03143, Україна

E-mail: tapirog@nuft.edu.ua

Серед великого розмаїття (понад 130) гіберелінів (ГК) біологічна активність 
притаманна ГК1, ГК3, ГК4 і ГК7, проте мікробному синтезу двох останніх у 
літературі приділяється значно менше уваги, ніж ГК3. Однією з причин цього є 
невисока концентрація синтезованих мікроорганізмами гіберелінів ГК4 і ГК7  
(на порядки нижча, ніж ГК3, мікробний синтез якого реалізований у промисловому 
масштабі). Разом з тим висока біологічна активність ГК4 і ГК7 (у деяких випадках 
вища, ніж ГК3) зумовила останніми роками підвищення інтересу дослідників до 
цих гіберелінів. В огляді підсумовано дані літератури про утворення ГК4 і ГК7 як 
асоційованими з рослинами бактеріями і грибами, так і мікроорганізмами, які не 
перебувають у такій взаємодії, а також про підвищення синтезу цих гіберелінів 
мутантними та генно-інженерними штамами Fusarium moniliforme (Gibberella fu-
jikuroi). Поодинокі поки що повідомлення про інтенсифікацію мікробного синтезу 
гіберелінів ГК4 і ГК7 (збільшення концентрації до 500−700 мг/л, що на порядки вище 
порівняно з вихідними штамами) засвідчують потенційну можливість реалізації 
технологій одержання цих біологічно активних гіберелінів у промисловому масштабі.
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У 2015 р. світовий ринок регуляторів росту рослин був оцінений у  
1,6 млрд доларів. З 2015 по 2020 рр. прогнозується його зростання на  
3,6 % (до 1,91 млрд доларів) [1]. Найбільші обсяги випуску на ринку регу-
ляторів росту рослин припадають на гібереліни, споживання яких у світі 
становить приблизно 60 т на рік [1]. 

На теперішній час здатність до синтезу фітогормонів гіберелової при-
роди встановлена для широкого спектру живих організмів. Рослини, бак-
терії, гриби і дріжджі синтезують понад 130 різних форм гіберелінів (ГК), 
проте лише деяким з них притаманна висока біологічна активність – ГК1, 
ГК3, ГК4 та ГК7, інші ж гібереліни фізіологічно неактивні та є попередни-
ками біосинтезу інших форм [2].

Гіберелін ГК3 є першим фітогормоном, одержуваним мікробним синте-
зом, і ця технологія почала розроблятися понад 50 років тому. З того часу 
і дотепер як промислові продуценти ГК3 використовують гриби Fusarium 
moniliforme та Gibberella fujikuroi [3, 4]. Якщо у перших технологіях гли-
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бинного культивування концентрація ГК3 не перевищувала 0,3−0,5 г/л, то 
нині вона досягає 5−15 г/л.

Зазначимо, що високою біологічною активністю характеризується і 
гіберелін ГК4, який сприяє утворенню і росту плодів як фруктів (яблука, 
виноград), так і овочів (помідори, горох) [5]. Спектр дії гібереліну ГК7 
ширший, а біологічна активність у багатьох випадках вища порівняно з 
такою ГК3 і ГК4.

Незважаючи на те, що гібереліни ГК4 і ГК7 за біологічною активніс-
тю не поступаються гібереліну ГК3, промислового виробництва для них 
не розроблено. Це зумовлено такими причинами: вони синтезуються у 
надзвичайно низьких концентраціях, що зумовлює високу вартість пре-
паратів; як правило, синтезуються у вигляді суміші гіберелінів ГК4 і ГК7, 
в яких співвідношення ГК4/ГК7 сильно варіює; виділення індивідуальних 
препаратів ГК4 і ГК7 з суміші ускладнене через їх дуже близьку поляр-
ність [6].

У нещодавно опублікованому нами огляді [7] ми підсумували відомі 
дані літератури щодо синтезу ауксинів та цитокінінів як асоційованими 
з рослинами мікроорганізмами (ризосферними, ендофітними, азотфік-
сувальними, фітопатогенними), так і тими, які не беруть участі у такій 
взаємодії, а також розглянули шляхи інтенсифікації мікробного синтезу 
гібереліну ГК3 за умов глибинного і твердо-фазового культивування про-
дуцентів.

Мета даного огляду − узагальнення сучасних даних літератури щодо 
синтезу різними мікроорганізмами біологічно активних гіберелінів ГК4 
та ГК7.

Утворення гіберелінів ГК4 і ГК7 ризобактеріями. Ризобактерії здатні 
стимулювати ріст рослин або безпосередньо (в результаті фіксації азоту, 
солюбілізації фосфатів, хелатування іонів заліза та синтезу фітогормонів), 
або опосередковано (пригнічення фітопатогенів, індукція стійкості до 
фітопатогенів та стресових умов). В іноземній літературі такі бактерії 
називаються PGPR-бактеріями (plant growth promoting rhizobacteria) 
[8, 9]. Вони поділяються на 4 групи залежно від близькості до коренів: 
ризосферні (існують у ґрунті біля коріння); ризопланові (колонізують 
поверхню кореня); ендофіти (мешкають у кореневій тканині); симбіотичні 
азотфіксатори, до яких належать ризобії, або бульбочкові (перебувають у 
симбіозі з бобовими рослинами), та представники роду Frankia (симбіоз 
з вільхою). 

Симбіотичні азотфіксатори. Першою згадкою про здатність цих 
бактерій синтезувати гібереліни є робота Atzorn зі співавт. [10]. Встанов-
лено, що Rhizobium phaseoli (мікросимбіонт квасолі Phaseolus vulgaris) 
утворює гібереліни ГК1, ГК4, ГК9 і ГК20. Рівень синтезу цих фітогормонів у 
10 диких та мутантних (nod¯, fix¯) штамів R. phaseoli становив (нг/л): ГК1 −  
142–638; ГК4 − 33–355; ГК9 − 31–83; ГК20 − 37–129. Оскільки нездатні до 
утворення бульбочок і фіксації азоту мутанти також синтезували фітогор-
мони, було зроблено висновок про те, що азотфіксувальна здатність не 
пов’язана з фітогормональною активністю. 
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У 2014 р. з’явилося повідомлення [11] про активність гіберелін-окси-
даз бактероїдів Bradyrhizobium japonicum – мікросимбіонтів сої. Автори 
встановили, що штам B. japonicum USDA 110 з невеликою ефективністю 
здатний перетворювати ГК14 на ГК4, проте кількісного визначення гібере-
лінів не проводили. 

У 2017 р. Nett із співавт. [12] виявили у складі оперону, відповідально-
го за синтез гіберелінів у ризобій (Mesorhizobium, Sinorhizobium) додатко-
вий ген, що кодує синтез цитохром Р450 (CYP 115) моноoксигенази, яка 
функціонує як гіберелін-3-оксидаза, що каталізує перетворення гібереліну 
ГК9 на біологічно активний ГК4. Ці дані дали змогу авторам припустити, 
що деякі ризобактерії здатні до утворення гібереліну ГК4.

Зазначимо, що на теперішній час у доступній літературі нам не вдалося 
знайти більше відомостей про утворення гіберелінів ГК4 і ГК7 у симбіо-
тичних азотфіксаторів.

Наші дослідження штамів Bradyrhizobium japonicum з різною симбі-
отичною активністю показали, що вони синтезують біологічно активні 
гібереліни ГК3 і ГК4, а також слідові кількості ГК7. Серед активних штамів 
ризобій найбільшу кількість гіберелінів синтезував штам УКМ В-6018 
(198,14 мкг/л ГК3 і 6,30 мкг/л ГК4) та УКМ В-6035 (170,83 мкг/л ГК3 і 
6,66 мкг/л ГК4). Зазначимо, що й штам 21110 з низькою азотфіксувальною 
здатністю утворював 290 мкг/л ГК3 і 6,1 мкг/л ГК4. 

Ризосферні ризобактерії. PGPR-бактерії Bacillus pumilus та Bacillus 
licheniformis, виділені з ризосфери вільхи, синтезують ГК4 у кількості 
8·103–12·103 нг/л, а також ГК1, ГК3 та ГК20 у концентраціях від 2·103 до 
15·104 нг/л [13]. 

Штами Bacillus cereus MJ-1, Bacillus macroides CJ-29 і B. pumilus CJ-69, 
ізольовані з ризосфери червоного перцю, утворюють біологічно активні 
гібереліни ГК1, ГК3, ГК4 і ГК7 у концентрації 17–87 нг/л і низку біологічно 
неактивних гіберелінів. Автори зазначають, що стимуляція росту рослин 
зумовлена синтезом саме гіберелінів, оскільки у культуральній рідині до-
сліджуваних штамів не виявлені інші фітогормони [14].

У 2017 р. з ризосфери сої було виділено штам Bacillus aryabhattai 
SRB02, який продукував невеликі кількості біологічно активних гібере-
лінів (від 1 до 31 нг/л) [15].

Показано [16], що штам Pseudomonas putida H-2-3 значно збільшував 
довжину і вагу стебла, а також вміст хлорофілу в листі гіберелін-дефіцит-
ного мутанта рису (Waito-C). Автори пов’язують це зі здатністю P. putida 
H-2-3 до синтезу гіберелінів, зокрема ГК4, концентрація якого була най-
вищою і становила 156 нг/л.

Нещодавно [17] було вперше встановлено здатність бактерій 
Enterococcus faecium до синтезу гіберелінів. Штам E. faecium LKE12, ізо-
льований з ризосфери східної дині (Cucumis melo L.), стимулював ріст 
рослин рису завдяки утворенню кількох біологічно активних гіберелінів, 
серед яких кількісно переважав ГК4 (40,4 нг/л).

Ізолят з ризосфери перцю (Capsicum annuum L.), ідентифікований як 
Serratia nematodiphila PEJ1011, синтезував ГК4 у кількості 8650 нг/л, а 
також ГК9 (1640 нг/л) і ГК20 (6210 нг/л) [18]. Інокуляція S. nematodiphila 
PEJ1011 рослин перцю у стресових низькотемпературних умовах сприяла 
накопиченню ендогенного ГК4 у тканинах рослин. 
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Ендофіти. Ще у 2005 р. Schulz і Boyle [19] встановили, що 51% біо-
логічно активних метаболітів синтезуються ендофітами і тільки 38% − 
представниками іншої мікробіоти ґрунту. 

Ендофітний штам Bacillus amyloliquefaciens RWL-1, виділений з насін-
ня рису (Oryza sativa L.), синтезував 1020 нг/л ГК4, 772 нг/л ГК3, а також 
неактивні гібереліни (ГК5, ГК8, ГК9, ГК20, ГК24, ГК36) [20].

Бактеріальний ендофіт Sphingomonas sp. LK11 завдяки здатності до 
синтезу індол-3-оцтової кислоти і гіберелінів стимулював ріст томатів 
(Tephrosia apollinea). У культуральній рідині Sphingomonas sp. LK11 ви-
явлено фізіологічно активний гіберелін ГК4 (2970 нг/л), а також неактивні 
ГК9 (980 нг/л) і ГК20 (2410 нг/л) [21]. Автори цієї роботи зазначають, що 
стимуляція росту томатів зумовлена синтезом саме гібереліну ГК4, що 
узгоджується з даними, одержаними Xu із співавт. ще у 1998 р. [22].

У табл. 1 наведено дані щодо утворення біологічно активних гіберелі-
нів ГК4 і ГК7 симбіотичними, ендофітними та ризосферними бактеріями. 

Таблиця 1
Синтез гіберелінів ГК4 і ГК7 ризобактеріями

Група бактерій Штам
Концентрація 

гібереліну, нг/л Література
ГК4 ГК7

Симбіотичні 
азотфіксатори Rhizobium phaseoli 355 – [10]

Ризосферні 
ризобактерії

Bacillus cereus MJ-1 78 56
[14]Bacillus macroides CJ-29 76 87

Bacillus pumilus CJ-69 42 17
Bacillus pumilus 8000–12000 – [13]Bacillus licheniformis

Bacillus aryabhattai SRB02 31 12 [15]
Pseudomonas putida H-2-3 156 – [16]

Enterococcus faecium LKE12 40,4 – [17]
Serratia nematodiphila PEJ1011 8650 – [18]

Ендофіти Sphingomonas sp. LK11 2970 – [21]
Bacillus amyloliquefaciens RWL-1 1020 – [20]

Примітка. «–» – не виявлено.

Ці дані засвідчують, що більшість описаних у літературі ризосфер-
них бактерій здатні до синтезу переважно гібереліну ГК4, у той час як 
ГК7  утворюють лише деякі з них, причому у невисоких концентраціях. 
Зазначимо, що й рівень синтезу гібереліну ГК4 у ризосферних бактерій 
коливається у широких межах (від 30 до 12000 нг/л) (табл. 1). У літературі 
практично відсутні дані щодо синтезу ГК4 і ГК7 бульбочковими бактерія-
ми, що може бути пов’язано з тим, що в утворенні симбіозу беруть участь 
інші фітогормони (зокрема, ауксини та гібереліни ГК1 і ГК3) [2, 7]. 

Синтез гіберелінів ГК4 і ГК7 неасоційованими з рослинами бактері-
ями. В опублікованому нещодавно огляді [7] зазначалося, що багато мікро-
організмів здатні синтезувати фітогормони, що належать до трьох основних 
груп гормонів-стимуляторів: ауксини, цитокініни і гібереліни, причому не 
підтверджується зв’язок фітогормональної активності з патогенністю мікро-
організмів або їх епіфітним (ендофітним) способом існування. 
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Звичайно ж, здатність до синтезу фітогормонів властива, перш за все, 
бактеріям, які у процесі розвитку утворюють певні зв’язки з рослинами і 
використовують для цього фітогормони. Однак навіть серед симбіотичних 
бульбочкових бактерій роду Bradyrhizobium концентрація синтезованих 
екзогенних фітогормонів не завжди корелює з азотфіксувальною актив-
ністю. Так, штами, які утворюють бульбочки з практично відсутньою ні-
трогеназною активністю, можуть синтезувати ауксини у кількостях, що в  
10 разів перевищують концентрації, синтезовані високоактивними шта-
мами ризобій [23]. Роль фітогормонів для таких неактивних штамів досі 
точно не встановлена. 

Так само є бактерії, життєдіяльність яких напряму не пов’язана з рос-
линами, але які здатні синтезувати фітогормони (в тому числі й гібереліни 
ГК4 і ГК7) [24–28].

Штам Burkholderia sp. KCTC 11096BP був обраний серед 864 ізольова-
них з ґрунту бактерій, оскільки в умовах досліду стимулював ріст огірків 
та ромашки. У фільтраті культуральної рідини цього штаму було виявлено 
фізіологічно активні гібереліни: ГК1 – 2,3 нг/л, ГК3 – 51,1 нг/л і ГК4 –  
26,5 нг/л, а також неактивні ГК9, ГК12, ГК15, ГК20 і ГК24. На теперішній 
час це перше і поки що єдине повідомлення про здатність бактерій роду 
Burkholderia синтезувати гібереліни [24].

Бактерії роду Acinetobacter є ґрунтовими мікроорганізмами, проте у 
літературі є лише поодинокі повідомлення про стимуляцію ними росту 
рослин. Так, у 2009 р. Kang із співавт. [25] встановили, що Acinetobacter 
calcoaceticus SE370 синтезував 10 різних гіберелінів, у тому числі біо-
логічно активні ГК1, ГК3 та ГК4 (4,5, 62 та 28 нг/л відповідно). Суперна-
тант культуральної рідини стимулював ріст огірків, китайської капусти 
і ромашки, збільшуючи довжину стебла та вагу рослин порівняно з нео-
бробленими рослинами. 

У 2012 р. Kang з групою дослідників [26] виділили з ґрунту штам, 
ідентифікований як Promicromonospora sp. SE188, який продукував біо-
активні гібереліни ГК1 (990 нг/л) і ГК4 (1580 нг/л), а також неактивні ГК9, 
ГК12, ГК19, ГК20 та ін. Дослідники інокулювали рослини томатів (Solanum 
lycopersicum) штамом Promicromonospora sp. SE188 і спостерігали збіль-
шення довжини стебла та маси рослин. 

Штам Leifsonia soli sp. SE134 в умовах досліду стимулював ріст огір-
ків, томатів і молодого редису, сприяючи подовженню стебла, збільшенню 
маси рослин та вмісту хлорофілу в листі. У культуральній рідині L. soli sp. 
SE134 було ідентифіковано широкий спектр гіберелінів, серед яких були 
присутні ГК4 – 15,8 нг/л, ГК7 – 5,4 нг/л і ГК1 – 6,1 нг/л [27].

Стимулювати ріст рослин завдяки синтезу гіберелінів можуть і енто-
мопатогенні бактерії, які використовують для боротьби зі шкідниками. 
Вперше [28] було проаналізовано ентомопатогенний штам Photorhabdus 
temperata M1021 як потенційний для створення біодобрива. У зв’язку з 
цим визначали вміст гіберелінів у культуральній рідині штаму. Експе-
рименти показали, що P. temperata M1021 продукував достатньо високі 
концентрації ГК1 (25000 нг/л) і ГК3 (8160 нг/л), а також дещо нижчі ГК4 
(1320 нг/л) і ГК7 (400 нг/л). Крім того, у культуральній рідині виявлено 
фізіологічно неактивні гібереліни ГК9, ГК12 та ГК20. Ріст-стимулювальну 
активність P. temperata M1021 перевіряли на гіберелін-дефіцитному  
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мутанті рису (Waito-C), під впливом якого у рослин збільшувалась до-
вжина стебла, вага, а також вміст хлорофілу.

Синтез біологічно активних гіберелінів продуцентами поверхнево-
активних речовин Acinetobacter calcoaceticus ІМВ В-7241, Rhodococcus 
erythropolis ІМВ Aс-5017 і Nocardia vaccinii ІМВ В-7405. Раніше ми по-
відомляли [7] про здатність продуцентів поверхнево-активних речовин 
(ПАР) Acinetobacter calcoaceticus ІМВ В-7241, Rhodococcus erythropolis 
ІМВ Aс-5017 і Nocardia vaccinii ІМВ В-7405 синтезувати одночасно з ПАР 
і фітогормони ауксинової та цитокінінової природи. У подальших дослі-
дженнях було встановлено, що за умов росту на різних вуглецевих суб-
стратах, у тому числі й промислових відходах, штами-продуценти ПАР 
синтезують біологічно активні гібереліни ГК3 і ГК4 (табл. 2). Звертає на 
себе увагу той факт, що кількість синтезованого R. erythropolis ІМВ Аc-
5017 і A. calcoaceticus IMB B-7241 гібереліну ГК4 перевищує у кілька 
разів концентрацію ГК3. Тільки за умов росту N. vaccinii IМВ В-7405 на 
відпрацьованій соняшниковій олії кількість утвореного гібереліну ГК3 
була вищою, ніж ГК4. Крім того, порівняно з іншими бактеріями, на-
віть і асоційованими з рослинами (табл. 1), A. calcoaceticus ІМВ В-7241,  
R. erythropolis ІМВ Aс-5017 і N. vaccinii ІМВ В-7405 синтезують більшу 
кількість ГК4. 

Ми зазначали [7], що наявні у літературі окремі відомості про одно-
часний синтез певного цільового продукту і фітогормонів не вписуються 
у загальноприйняту концепцію «один продуцент – один продукт», якої 
притримуються більшість дослідників у процесі розробки біотехнологій, 
акцентуючи увагу тільки на підвищенні синтезу основного продукту. По-
одинокі дані літератури і наші власні результати засвідчують перспектив-
ність створення багатофункціональних мікробних препаратів з різнома-
нітними біологічними властивостями, до складу яких входить комплекс 
біологічно активних речовин, у тому числі фітогормонів різної хімічної 
природи, синтезованих продуцентом в одному технологічному процесі.

Таблиця 2
Синтез гіберелінів ГК3 і ГК4  при культивуванні N. vaccinii ІМВ 

В-7405, A. calcoaceticus IMB B-7241 та R. erythropolis ІМВ Ас-5017  
на різних вуглецевих субстратах

Штам Джерело вуглецю у середовищі 
культивування

Концентрація, мкг/л
ГК3 ГК4

N. vaccinii 
IМВ В-7405

Рафінована олія 0,33 5,63
Відпрацьована олія після смаження картоплі 40,50 6,30

Відпрацьована олія після смаження м’яса 11,46 6,70

A. calcoaceticus 
IMB B-7241

Етанол 2,40 6,88
Технічний гліцерин сліди 7,36

Рафінована олія 1,00 7,00
Відпрацьована олія після смаження м’яса 2,16 7,33

R. erythropolis 
ІМВ Аc-5017

Етанол 1,83 6,43
Гексадекан сліди 5,73

Рафінована олія 1,60 6,20
Відпрацьована олія після смаження м’яса 0,17 5,66
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Дані щодо синтезу гіберелінів ГК4 і ГК7 бактеріями, не задіяними у 
взаємодії з рослинами, наведено у табл. 3. 

Аналіз даних літератури [10–28] показав, що здатність до синтезу гі-
берелінів ГК4 і ГК7 виявлена як у асоційованих з рослинами мікроорга-
нізмів, так і у тих, які не беруть участі у такій взаємодії. Проте більшість 
з них синтезують лише гіберелін ГК4, який є попередником біосинтезу 
ГК7. Зазначимо, що у літературі відомостей щодо синтезу бактеріями гі-
берелінів ГК4 і ГК7 значно менше, ніж щодо синтезу інших фітогормонів 
(наприклад, ауксинів та цитокінінів). Крім того, рівень синтезу гіберелінів 
ГК4 і ГК7 у бактерій не дає змоги розглядати їх як потенційні продуценти 
цих біологічно активних речовин. 

Утворення гіберелінів ГК4 і ГК7 ендофітними грибами. Представни
ками мікробіоти ґрунту є мікроскопічні гриби, які синтезують біологічно 
активні сполуки, перспективні для використання у сільському господарстві, 
медицині та харчовій промисловості [3, 29–33]. Гриби утворюють гіберелін 
ГК3 у відносно високих концентраціях [4], а оскільки гібереліни ГК4 та ГК7 
є попередниками біосинтезу ГК3, можна сподіватися, що й рівень синтезу 
ГК4 та ГК7  у грибів буде вищим, ніж у бактерій.

Ендофітні гриби є відомими рослинними симбіонтами. Їх також нази-
вають PGPEF грибами (від plant growth-promoting endophytic fungi – гри-
би-ендофіти, що стимулюють ріст рослин). До 2009 р. у літературі було 
дуже мало даних щодо синтезу грибами-ендофітами ріст-стимулювальних 
фітогормонів, особливо гіберелінів.

Одне з перших повідомлень про здатність ендофітних грибів утворю-
вати гібереліни датується 2005 р. [30]. З коренів чотирьох видів кунжуту 
(Sesamum indicum) було ізольовано 54 ендофіти, серед яких 11 виявилися 
грибами, а найвищі показники синтезу продемонстрував штам Penicillium 
commune KNU5379, який утворював всі фізіологічно активні гібереліни, 
серед яких кількісно переважали ГК4 (24,48 мкг/л) і ГК7 (10,36 мкг/л). 
Ріст-стимулювальну активність штаму перевіряли на гіберелін-дефіцит-
ному мутанті рису (Waito-С): обробка культуральною рідиною P. commune 
KNU5379 забезпечувала більший приріст довжини пагона, ніж контроль, 

Таблиця 3
Утворення гіберелінів ГК4 і ГК7 неасоційованими з рослинами  

бактеріями

Штам
Концентрація 

гібереліну, нг/л Література
ГК4 ГК7

Burkholderia sp. KCTC 11096BP 26,5 – [24]
Acinetobacter calcoaceticus SE370 28 – [25]
Promicromonospora sp. SE188 1580 – [26]
Leifsonia soli sp. SE134 15,8 5,4 [27]
Photorhabdus temperata M1021 1320 400 [28]
Acinetobacter calcoaceticus ІМВ В-7241 6,88−7,36 мкг/л – Наші дослідження
Rhodococcus erythropolis ІМВ Aс-5017 5,66−6,43 мкг/л – Наші дослідження
Nocardia vaccinii ІМВ В-7405 5,63−6,7 мкг/л – Наші дослідження

Примітка. «–» – не виявлено
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що свідчить про позитивний вплив екзометаболітів гіберелової природи.
У 2008–2009 рр. Khan зі співавт. було опубліковано кілька робіт, у яких 

вони досліджували ендофітні гриби флори піщаних дюн з метою пошу-
ку потенційних продуцентів гіберелінів. З коріння рослин Ixeris repenes 
(типовий представник флори піщаних дюн) було ізольовано 15 грибів-
ендофітів [31]. Ізолят IR-3-3 забезпечував найбільший приріст рослин 
рису Waito-С та насіння лободи (Atriplex gmelinii). Аналіз культуральної 
рідини штаму IR-3-3 показав, що у ній наявні фізіологічно активні гібере-
ліни ГК4 (6,03 мкг/л), ГК7 (2,35 мкг/л), ГК3 (3,83 мкг/л), ГК1 (1,95 мкг/л), а 
також ряд неактивних. Ізолят було ідентифіковано як Penicillium citrinum 
KACC43900. Цікаво, що ріст-стимулювальна активність та гіберелін-син-
тезувальна здатність цього штаму виявилися вищими, ніж в дикого типу 
Gibberella fujikuroi, використаного як контроль [31].

З коренів іншої розповсюдженої у піщаних дюнах рослини – осоки 
Кобомуги (Carex kobomugi Ohwi) – було виділено новий штам Arthrinium 
phaeospermum KACC43901 [32]. У культуральній рідині штаму вияви-
ли гібереліни ГК4 (4,7 мкг/л), ГК7 (2,2 мкг/л), ГК3 (8,8 мкг/л), незначну 
кількість ГК1 (0,5 мкг/л), а також гібереліни ГК5, ГК9, ГК12, ГК15 та ГК24. 
Крім того, дослідники виділяли ендофіти з колосняку (Elymus mollis) [33]. 
Серед восьми ізолятів найактивнішим виявився штам EM-7-1, який утво-
рював ГК4 (0,82 мкг/л), ГК7 (0,1 мкг/л), а також ГК3 (5,76 мкг/л) і ГК1  
(0,32 мкг/л) разом з неактивними гіберелінами ГК5, ГК9, ГК20 та ГК24.  
Ізолят ідентифікували як Gliomastix murorum KACC43902. 

Крім того, у 2009 р. було опубліковано роботу, в якій описано дванад-
цять ізолятів, виділених з коріння сої, серед яких десять стимулювали 
ріст рослин, а два навпаки – інгібували [29]. Спектр гіберелінів, синте-
зованих найактивнішим штамом DK-1-1, включав лише три з чотирьох 
фізіологічно активних гіберелінів – ГК4 (2,1 мкг/л), ГК7 (1,26 мкг/л), ГК3  
(6,62 мкг/л) і ряд неактивних – ГК5, ГК15, ГК19 та ГК24. Ізолят було іденти-
фіковано як новий штам Cladosporium sphaerospermum IJL07.

У 2010 р. група дослідників на чолі з Hamayun опублікували роботи 
[34–36], у яких описані PGPEF є перспективними для використання у рос-
линництві завдяки здатності до синтезу гіберелінів. Серед досліджуваних 
ендофітів було ідентифіковано кілька штамів, які проявляли найбільшу 
активність: Cladosporium sp. MH-6, Penicillium sp. M5.A, Aspergillus sp. 
M1.5 та Penicillium sp. MH7. Всі штами в умовах досліду значно збільшу-
вали довжину стебла гіберелін-дефіцитного штаму рису (Waito-C) порів-
няно з диким типом F. fujikuroi, використаним як контроль. Як Penicillium 
sp. M5.A, так і Aspergillus sp. M1.5 синтезували ГК7 (6,68 та 6,29 мкг/л 
відповідно) і ГК4 (2,6 та 1,37 мкг/л відповідно), але в той же час не син-
тезували ГК1. Penicillium sp. MH7 утворював більше ГК4 (8,62 мкг/л) і 
менше ГК7 (2,05 мкг/л), а також ГК1 і ГК3. Найбільшу концентрацію ГК4 
(13,35 мкг/л) синтезував Cladosporium sp. MH-6. 

У 2013 р. You зі співавт. [37] повідомили про виділення з коренів пле-
тухи монетницевої (Calystegia soldanella) 14 грибів-ендофітів, з яких ріст-
стимулювальна активність була встановлена лише для ізоляту Cs-8-1. У 
культуральній рідині цього штаму, ідентифікованого як Cadophora malo-
rum, було виявлено гібереліни ГК4 (3,6 мкг/л) і ГК7 (1,3 мкг/л), а також 
ГК1, ГК3, ГК9, ГК12, ГК20 та ін. 
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Скринінг ендофітів, ізольованих з кори дерева Moringa peregrina, дав 
змогу виявити штами Aspergillus caespitosus LK12 та Phoma sp. LK13 [38], 
які продукували 26,5 і 23,7 мкг/л ГК4 відповідно, а також 2,87 і 22,7 мкг/л 
ГК7. 

Виявлено [39] здатність ендофітного і сапротрофного штамів 
Penicillium funiculosum синтезувати біологічно активні гібереліни ГК3, 
ГК4 та слідові кількості ГК7. Проте зазначимо, що рівень синтезу гібе-
реліну ГК4 (4,9 нг/г біомаси) ендофітним штамом є значно нижчим, ніж 
відомих з літератури грибів-ендофітів, у тому числі й представників роду 
Penicillium [30−33, 40, 41].

У 2018 р. [42] з коріння кислиці рожкової (Oxalis corniculata) було 
виділено два штами ендофітів Aspergillus fumigatus TS1 та Fusarium 
proliferatum BRL1. Ізоляти перевіряли на такі ріст-стимулювальні власти-
вості: активність сідерофорів, солюбілізація фосфатів, утворення гібере-
лінів та індоліл-3-оцтової кислоти. Аналіз показав, що TS1 і BRL1 здатні 
до синтезу ГК7 (0,02 і 0,49 мкг/л), ГК1 (0,09 і 0,39 мкг/л) та ГК3 (0,32 і  
0,09 мкг/л) відповідно. 

Ендофіт Preussia sp. BSL-10, виділений з коріння рослин босвелії свя-
щенної (Boswellia sacra), утворював ГК4 (0,27 мк/л), ГК7 (0,4 мкг/л), ГК15 
та ГК53 [43] .

Синтез ГК4 і ГК7 ендофітними грибами в умовах стресу. З літера-
тури [40, 41, 44] відомо, що ендофіти допомагають рослинам-живителям 
виживати за дії високих температур, сольових стресів, хвороб та посухи. 
Тому пошук ендофітів доцільно проводити в стресових умовах, які мо-
жуть стимулювати утворення взаємозв’язків грибів з тканинами кореня.

З коріння рослин сої, що перебували в умовах посухи (обробка 16%-
м розчином поліетиленгліколю упродовж двох тижнів), було ізольовано  
10 ендофітів і проаналізовано їх ріст-стимулювальні властивості на рос-
линах рису і проростках сої [45]. Найактивніший ізолят ідентифікували як 
Chrysosporium pseudomerdarium IJL01. Встановлено, що цей штам синте-
зує усі фізіологічно активні гібереліни – ГК4 (2,58 мкг/л), ГК7 (1,39 мкг/л), 
ГК3 (8,99 мкг/л) і ГК1 (0,24 мкг/л), а також деякі неактивні. 

Пізніше було виділено вісім ендофітів з коріння перцю (Capsicum 
annuum L.), вирощеного у піщаному ґрунті [46]. Культуральну рідину 
ідентифікованого штаму Chaetomium globosum LK4 проаналізували на 
вміст гіберелінів і виявили присутність ГК4 (21,8 мкг/л) і ГК1 (0,67 мкг/л), 
а також деяких фізіологічно неактивних гіберелінів. 

Є повідомлення [44, 47] про виділення ендофітів з сої, яку попередньо 
піддавали дії сольового стресу (100 мМ NaCl). Серед двох виділених та 
ідентифікованих штамів більш активним продуцентом ГК4 і ГК7 виявився 
Scolecobasidium tshawytschae IJL03, який синтезував 18,58 мкг/л ГК4 і 8,95 
мкг/л ГК7. Інший штам Phoma herbarum утворював гібереліни у значно 
нижчих концентраціях (1,4–3,2 мкг/л). Крім того, обидва штами також 
синтезували і гібереліни ГК1 і ГК3.

Узагальнені дані про синтез грибами-ендофітами ГК4 і ГК7 наведено 
у табл. 4.

Отже, здатність до синтезу гіберелінів виявлена у широкого спектру 
грибів, виділених з різноманітних рослин, які ростуть у різних кліматич-
них зонах. Рівень синтезу ГК4 і ГК7 не перевищував 25 мкг/л, проте він є 



ISSN 1028-0987. Мікробіол. журн., 2019, Т. 81, № 2 99

вищим, ніж у бактерій (табл. 1−3). Зазначимо, що в деяких дослідженнях 
ендофіти, виділені з рослин, попередньо підданих сольовому або абіо-
тичному стресу, синтезували більше біологічно активних гіберелінів ГК4 
і ГК7.

Продуктивність рослин в стресових умовах за обробки гіберелін-
синтезувальними ендофітами. Синтез гіберелінів ендофітними грибами 
є одним з механізмів, які дають змогу рослинам виживати в стресових 
умовах, а також забезпечують збільшення підземної та наземної біомаси 
[31, 48–50]. У 2011−2012 рр. Khan із співавт. було проведено ряд дослі-
джень щодо впливу ендофітних грибів на ріст і розвиток рослин в стре-
сових умовах (абіотичний, сольовий стрес) [51−54]. Так, було ізольовано 
[51] 13 штамів грибів з коріння рослин сої, ріст-стимулювальні властивос-
ті яких в подальшому перевіряли на гіберелін-дефіцитному мутанті рису 
(Waito-C). Найактивніший штам GMH-1a ідентифікували як Aspergillus 
fumigatus sp. LH02. Хроматографічний аналіз культуральної рідини шта-
му показав наявність ГК4 (24,8 мкг/л), ГК9 (1,2 мкг/л) та ГК20 (9,8 мкг/л). 
У рослин сої, інокульованих цим штамом, значно збільшилася довжина 
стебла та його маса, площа поверхні листя, вміст хлорофілу та швидкість 

Таблиця 4
Утворення гіберелінів ГК4 і ГК7 ендофітними грибами 

Рослина Ендофіт
Гібереліни, 

мкг/л Літера-
тураГК4 ГК7

Sesamum indicum 
(кунжут) Penicillium commune KNU5379 24,48 10,36 [30]

Ixeris repenes Penicillium citrinum KACC43900 6,03 2,35 [31]
Carex kobomugi Ohwi 
(осока)

Arthrinium phaeospermum 
KACC43901 4,7 2,2 [32]

Elymus mollis (колосняк) Gliomastix murorum KACC43902 0,82 0,1 [33]

Glycine max L. (соя)

Chrysosporium pseudomerdarium 2,58 1,39 [45]
Scolecobasidium tshawytschae IJL03 18,58 8,95 [47]

Phoma herbarum 0,11 2,91 [44]
Cladosporium sphaerospermum IJL07 2,1 1,26 [29]

Cucumis sativus L.  
(огірок звичайний) Cladosporium sp. MH-6 13,35 2,4 [34]

Monochoria vaginalis 
(бур’ян)

Penicillium sp. M5.A 2,6 6,68 [35]Aspergillus sp. M1.5 1,37 6,29
Chrysanthemum 
coronarium (ромашка) Penicillium sp. MH7 8,62 2,05 [36]

Capsicum annuum L. 
(перець) Chaetomium globosum LK4 21,8 0,67 [46]

Calystegia soldanella 
(плетуха монетницева) Cadophora malorum 3,6 1,3 [37]

Moringa peregrina Aspergillus caespitosus LK12 26,5 2,87 [38]Phoma sp. LK13 23,7 22,7
Oxalis corniculata 
(кислиця рожкова)

Aspergillus fumigatus TS1 – 0,02 [42]Fusarium proliferatum BRL1 – 0,49
Boswellia sacra  
(босвелія священна) Preussia sp. BSL-10 0,27 0,4 [43]

Примітка. «–» – не виявлено.
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фотосинтезу при сольовому стресі (70 і 140 мМ NaCl) порівняно з неіно-
кульованими рослинами. 

Пізніше [52] було виділено 10 ізолятів з коріння рослин сої, серед яких 
ідентифікували штам Penicillium minioluteum LHL09, котрий показав най-
більшу стимуляцію росту рису Waito-C. У культуральній рідині штаму 
було виявлено гібереліни ГК4 (12,84 мкг/л) та ГК7 (48,91 мкг/л). Автори 
зазначають, що екзогенні гібереліни ендофіта впливають на утворення 
рослинних фітогормонів (абсцизової та саліцилової кислот), що допома-
гає їм рости в умовах сольового стресу (70 і 140 мМ NaCl). Обробка на-
сіння сої P. minioluteum LHL09 позитивно впливала на довжину та вагу 
стебла, вміст хлорофілу у листі та їх площу.

Крім того, автори досліджували ріст рослин в умовах абіотичного 
стресу [53]. З рослин огірків (Cucumis sativus L.) ізолювали новий ендофіт 
Exophiala sp. LHL08 та перевірили його ріст-стимулювальні властивості 
на гіберелін-дефіцитному сорті рису Waito-C та звичайному сорті рису 
Dongjin-beyo. Обробка насіння штамом LHL08 забезпечувала активніший 
ріст і виживання в умовах стресу, спричиненого дефіцитом води (обробка 
12%-м розчином поліентиленгліколю упродовж 7 днів) та осмотичним 
шоком (60 і 120 мМ NaCl). Аналіз культуральної рідини штаму LHL08 по-
казав наявність у ній восьми різних гіберелових кислот, серед яких були 
біологічно активні ГК4 (121,5 мкг/л), ГК7 (133,47 мкг/л), ГК1 (3,55 мкг/л), 
ГК3 (3,98 мкг/л), а також неактивні ГК5, ГК9, ГК12 та ГК20. Одержані ре-
зультати дозволяють припустити, що попередня обробка сої ендофітними 
грибами Exophiala sp. LHL08 сприятиме стимуляції росту соєвих рослин 
в умовах сольового стресу.

З рослин огірків було виділено ще один штам − Paecilomyces formosus 
LHL10 [54], який перевіряли в умовах, описаних у роботі [53]. Штам 
LHL10 синтезував ГК4 (18,2 мкг/л), ГК1 (1,3 мкг/л), ГК3 (1,1 мкг/л), а та-
кож ряд неактивних гіберелінів. Інокуляція P. formosus LHL10 рослин 
огірків запобігала пошкодженню рослин від сольового стресу.

Було проаналізовано [55] два штами, виділені з рослин огірків – Phoma 
glomerata LWL2 та Penicillium sp. LWL3. Встановлено, що штам LWL2 
утворював всі активні гібереліни: ГК4 (0,22 мкг/л), ГК7 (4,2 мкг/л), ГК1 
(8,72 мкг/л) і ГК3 (2,42 мкг/л), у той час як штам LWL3 синтезував лише 
ГК1 (5,33 мкг/л) та ГК3 (3,42 мкг/л). Інокуляція насіння огірків штамами 
грибів значно збільшувала біомасу рослин та показники росту в умовах 
солоності, а також в умовах посухи порівняно з контрольними рослинами.

Встановлено, що ендофіт сої, ідентифікований як Penicillium 
funiculosum LHL06 [56], синтезував біологічно активні гібереліни ГК1 
(1,53 мкг/л), ГК4 (9,34 мкг/л), фізіологічно неактивні ГК8 і ГК9, а також 
індоліл-оцтову кислоту (14,85 мкг/л). Обробка насіння сої штамом LHL06 
супроводжувалася підвищенням стійкості (порівняно з неінокульованими 
рослинами) при сольовому стресі (70 і 140 мМ NaCl) [56] і за наявності 
100 мкмоль/л катіонів міді [57]. 

У 2012 р. опубліковано роботу [58], в якій чотири ендофіти (GM-1, 
GM-2, GM-3 та GM-4) перевіряли на їх здатність стимулювати ріст сої в 
умовах сольового стресу (обробка 100 мM NaCl). Результати показали, що 
проростання насіння і швидкість росту були вищими у разі попередньої 
його обробки ендофітами. У культуральній рідині штамів GM-1, GM-2 і 
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GM-4 виявлено фізіологічно активні ГК4 і ГК7. Найбільшу кількість гібе-
релінів синтезував штам GM-1 (0,29 мкг/л ГК4 і 0,2 мкг/л ГК7).

В умовах сольового стресу GM-1 значно збільшував довжину та вагу 
рослин сої порівняно з рослинами, обробленими іншими грибами. Росли-
ни сої, які обробляли ендофітними грибами, краще росли в умовах сольо-
вого стресу, ніж необроблені [58]. У той же час оскільки в культуральній 
рідині ізоляту GM-3 не було виявлено фізіологічно активних гіберелінів, 
немає прямої кореляції між гіберелін-синтезувальною здатністю і поси-
ленням стресостійкості рослин. Однак враховуючи те, що під дією GM-1, 
який синтезував найбільшу кількість гіберелінів, рослини сої демонстру-
вали найвищу продуктивність, можна зробити висновок, що гібереліни 
відіграють значну роль у пом’якшенні дії сольового стресу. Ізолят GM-1 
пізніше було ідентифіковано як Fusarium verticillioides RK01 (телеоморфа 
Gibberella moniliformis).

У табл. 5 наведено узагальнені дані про синтез гіберелінів ГК4 і ГК7 
ендофітними грибами, які підвищують продуктивність рослин в стресо-
вих умовах.

Таблиця 5
Утворення ендофітами гіберелінів ГК4 і ГК7, які беруть участь в 

підвищенні стресостійкості рослин

Рослина Ендофіт
Концентрація 

гібереліну, мкг/л Література
ГК4 ГК7

Glycine max L. (соя)

Aspergillus fumigatus sp. LH02 24,8 – [51]
Penicillium minioluteum LHL09 12,84 48,91 [52]
Penicillium funiculosum LHL06 9,34 – [56]
Fusarium verticillioides RK01 0,29 0,2 [58]

Cucumis sativus L.  
(огірок звичайний)

Exophiala sp. LHL08 121,5 133,47 [53]
Paecilomyces formosus LHL10 18,2 – [54]

Phoma glomerata LWL2 0,22 4,2 [55]
Примітка. «–» – не виявлено.

Інтенсифікація синтезу ГК4 і ГК7. Незважаючи на те, що перші до-
слідження щодо підвищення синтезу цих гіберелінів розпочалися у сере- 
дині 90-х років ХХ ст. [6, 59], до теперішнього часу у літературі є небагато 
відомостей про одержання активних продуцентів ГК4 і ГК7.

При перевірці 25 колекційних штамів F. moniliforme на здатність до 
синтезу ГК4 і ГК7 було відібрано 4 штами, які переважно утворювали ці 
біологічно активні гібереліни [6]. Штам 73.10б на середовищі Ролен‒
Тома утворював 60,5 мг/л ГК4, а штам F8.10 на середовищі з соняшни-
ковою олією і кукурудзяним екстрактом ‒ 88 мг/л ГК7. Для підвищення 
синтезувальної здатності цих штамів здійснювали злиття і регенерацію 
протопластів, у результаті чого одержали штам G5-7, який синтезував до  
200 мг/л ГК7 і штам G5-4, який утворював 100 мг/л ГК4 і 28 мг/л ГК7. 

У подальших експериментах встановлювали умови культивування 
штаму G5-4, які б дали змогу регулювати співвідношення ГК4 і ГК7 у 
культуральній рідині. У процесі культивування цього штаму на серед-
овищі з сахарозою і нітратом натрію при початковому значенні рН 4,5 
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концентрація ГК4 становила 89,3 мг/л і не відбувалося утворення ГК7. 
Освітлення (2000 лк) упродовж процесу дало змогу збільшити кількість 
ГК4 до 145 мг/л, що становило 97 % від вмісту гіберелінів [6].

Зміна температурного режиму під час культивування штаму G5-7 у 
ферментері на середовищі з соняшниковою олією і кукурудзяним екстра-
ктом (25 ºС упродовж перших 5 діб і 28 ºС ‒ наступних 4‒5 діб) супрово-
джувалася синтезом 300 мг/л ГК7 [6].

У 1997 р. було створено штам F. moniliforme ВКПМ F-446 − надпро-
дуцент гібереліну ГК7, який утворює гібереліни ГК3 і ГК4 в незначних 
кількостях [59]. Штам-надсинтетик було одержано шляхом злиття про-
топластів штаму, виділеного з ураженого рису з наступною їх обробкою 
УФ-опроміненням. Штам синтезував 400−700 мг/л гібереліну ГК7 і всього 
20−80 мг/л ГК4 на середовищі з соняшниковою олією (60 г/л), кукурудзя-
ним екстрактом (35 г/л) і ацетатом амонію (0,57 г/л).

В інших дослідженнях [5] штам Gibberella fujikuroi 1019 піддавали 
комбінованому мутагенезу з використанням правастатіну (250 мг/л), що 
інгібує активність гідроксиметилглутарил-КоА-редуктази – фермента, 
який бере участь в утворенні мевалонової кислоти (інтермедіату біосин-
тезу гіберелінів), і УФ-опромінення. В результаті було одержано мутант 
Mor-189, здатний до синтезу гібереліну ГК3  і гібереліну ГК4. Мутант Mor-
189 синтезував переважно ГК4 при підтриманні рН на рівні 5,5 упродовж 
культивування з використанням глюкози і пшеничного глютену як джерел 
вуглецю і азоту відповідно. Підвищення синтезу гібереліну ГК4 спостері-
гали у разі підживлення глюкозою у процесі культивування штаму Mor-
189. За таких умов концентрація гібереліну ГК4 досягала 600 мг/л, що 
становило 84 % від загальної кількості ГК4 і ГК3 (713 мг/л). 

У 2003 р. [60] штам G. fujikuroi m567 обробляли УФ-променями, в ре-
зультаті чого було одержано мутант 6314, який ніс мутацію у гені P450-3, 
відповідальному за перетворення ГК7 у ГК3, а також ГК4 у ГК1. Одержа-
ний мутант 6314 втратив здатність синтезувати ГК3 і утворював 414 мг/л 
ГК7 (у 6,7 разів більше за дикий тип) та 34 мг/л ГК4 (у 1,5 рази більше 
порівняно з вихідним штамом) на середовищі з глюкозою (80 г) та нітра-
том амонію (0,48 г). На наступному етапі досліджень з метою одержання 
мутанта, здатного синтезувати лише ГК4, шляхом трансформації прото-
пластів плазмідним вектором було вимкнено ген DES, який кодує десату-
разу. В результаті було одержано мутант 6314/∆DES, який продукував до 
380 мг/л ГК4 і взагалі не утворював ГК7. 

У 2013 р. році та ж група дослідників [61] спробувала інтенсифікувати 
синтез гіберелінів видаленням гену PPT1, що кодує 4`-фосфопантетеїніл 
трансферазу, щоб забезпечити весь потік ацетил-КоА на біосинтез ізотер-
пеноїдів, а отже, й гіберелінів. У результаті досліджень вдалося одержати 
мутант 6314/∆DES/∆PPT1, який синтезував на середовищі з глюкозою та 
сульфатом амонію лише ГК4 у концентрації 500 мг/л.

Таким чином, ГК4- і ГК7-синтезувальна здатність одержаних мутантних 
та генно-інженерних штамів Fusarium moniliforme та Gibberella fujikuroi є 
на порядки вищою, ніж у вихідних штамів, проте залишається недостат-
ньо високою порівняно з показниками синтезу гібереліну ГК3.
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Отже, аналіз даних літератури показав, що здатність до синтезу біо-
логічно активних гіберелінів ГК4 і ГК7 (іноді й за відсутності ГК3), при-
таманна широкому спектру бактерій і грибів, причому ці фітогормони 
утворюють і неасоційовані з рослинами бактерії. Гриби-ендофіти синте-
зують на порядки вищі концентрації гіберелінів, ніж бактерії. 

У доступній літературі нам вдалося знайти кілька робіт, в яких повідо-
мляється про спроби дослідників підвищити мікробний синтез гіберелі-
нів ГК4 і ГК7. На теперішній час вдалося збільшити концентрацію цих 
гіберелінів до 500−700 мг/л, що на порядки вище порівняно з вихідними 
штамами. Зазначимо, що й у перших технологіях мікробного синтезу гібе-
реліну ГК3 його концентрація також не перевищувала 0,3−0,5 г/л [3, 7], що 
не стало перешкодою для організації промислового виробництва цього 
фітогормону в 50-х роках ХХ ст. Враховуючи арсенал сучасних методів 
метаболічної та генетичної інженерії, що є у розпорядженні дослідників, 
а також можливості системної біології, можна сподіватися, що одержання 
штамів-надсинтетиків гіберелінів ГК4 і ГК7 буде реалізоване в найближ-
чому майбутньому, про що засвідчують публікації останніх років щодо 
інтенсифікації біосинтезу ГК3 [3, 4, 62−64], а також регуляції біосинтезу 
гіберелінів [65]. 

СИНТЕЗ БИОЛОГИЧЕСКИ АКТИВНЫХ ГИББЕРЕЛЛИНОВ
ГК4 И ГК7 МИКРООРГАНИЗМАМИ

Т.П. Пирог1,2, Д.В. Гаврилкина1, Н.О. Леонова2,  
Т.А. Шевчук2, Г.А. Иутинская2
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Ре з юме
Среди большого разнообразия (свыше 130) гиббереллинов (ГК) биологической 

активностью обладают ГК1, ГК3, ГК4 и ГК7, однако микробному синтезу двух по-
следних в литературе уделяется значительно меньше внимания, чем ГК3. Одной из 
причин этого является невысокая концентрация синтезированных микроорганизма-
ми гиббереллинов ГК4 и ГК7 (на порядки ниже, чем ГК3, микробный синтез кото-
рого реализован в промышленном масштабе). Вместе с тем высокая биологическая 
активность ГК4 и ГК7 (в некоторых случаях выше, чем ГК3) обусловила в последние 
годы повышение интереса исследователей к этим гиббереллинам. В обзоре сумми-
рованы данные литературы об образовании ГК4 и ГК7 как ассоциированными с рас-
тениями бактериями и грибами, так и не находящимися в таком взаимодействии 
микроорганизмами, а также о повышении синтеза этих гиббереллинов мутантными 
и генно-инженерными штаммами Fusarium moniliforme (Gibberella fujikuroi). Не-
многочисленные на сегодняшний день сообщения об интенсификации микробного 
синтеза гиббереллинов ГК4 и ГК7 (увеличение концентрации до 500‒700 мг/л, что на 
порядки выше по сравнению с исходными штаммами) свидетельствуют о потенци-
альной возможности реализации технологий получения этих биологически активных 
гиббереллинов в промышленном масштабе.

Ключевые слова: фитогормоны, микробный синтез, гиббереллины ГК4 и ГК7.
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Summary
Among the great variety (over 130) of gibberellins (GA), biological activity is 

possessed by GA1, GA3, GA4 and GA7, but in literature much less attention is paid to the 
microbial synthesis of the last two as compared with GA3. One of the reasons for this is a 
low concentration of GA4 and GA7 gibberellins synthesized by microorganisms (on orders 
of magnitude lower than GA3, whose microbial synthesis is realized on industrial scale). 
At the same time, the high biological activity of GA4 and GA7 (in some cases higher than 
GA3) has led in recent years to increase the interest of researchers in these gibberellins. The 
review summarizes the literature data on the formation of GA4 and GA7 as plant-associated 
bacteria and fungi and microorganisms that are not in this interaction, also on the synthesis 
of these gibberellins by mutant and genetically engineered strains of Fusarium moniliforme 
(Gibberella fujikuroi). The few reports for now on the intensification of microbial synthesis 
of gibberellins GA4 and GA7 (increasing the concentration to 500‒700 mg/l, which is 
on orders of magnitude higher than the original strains) indicate the potential for the 
realization of technologies for the production of these biologically active gibberellins on 
industrial scale.

Key words: phytohormones, microbial synthesis, gibberellins GA4 and GA7.
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