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Вступ 

Надмірне підвищення температури навколишнього 
середовища нале жить до най поши рені ших стре со-
вих чин ни ків. У зла ків у пері од веге та тив ного рос-
ту висо ко тем пера тур ний стрес по ряд з інгі бу ван-
ням фото син те тич ної аси міля ції СО

2 
і поси лен ням 

ди хан ня спри чи няє пору шен ня гор мо наль ного 
го меоста зу в на прям ку змен шен ня вмісту цито-
кіні нів і зростан ня кіль кості абс цизо вої ки сло ти 
(Chernyad’ev, 2009. Barnabas et al., 2008). Од ним із 
на слід ків дії висо кої тем пера тури є дест рук тив ні 
змі ни у фото син те тич ному апа раті, які зу мов лю-
ють змен шен ня фото хі міч ної ефек тив ності фото-
сис теми ІІ як чут ливо го ком по нен та фото син тезу 
(Barnabas et al., 2008). 

У про цесі функ ціо ну ван ня фото син те тич ного 
апа рату та ін ших сис тем клі тини утво рює ться 

знач на кіль кість ак тив них форм кис ню (АФК), які 
пере ду сім вико ну ють сиг наль ні функ ції (Hung et 
al., 2005). Най більш роз по всю дже ним і дов гожи-
тним з-по між них є пе рок сид вод ню (Н

2
О

2
), що 

аква пори нови ми кана лами зда тен транс пор тува-
тися на дале кі відста ні. Над ли шок АФК може спри-
чини ти окис ню валь ний стрес, у за хис ті від яко го 
за дія ні сис теми ска вен дже рів фер мент ної та не фер-
мент ної при роди (Колу паєв, Коса ківська, 2008).

З від крит тям ак цеп то рів цито кіні нів оста точ но 
дове дена їхня участь у регу ля ції роз ви тку хло ро-
пластів, дифе рен ціа ції су дин, ста рін ні лист ків, від-
пові ді на абіо тич ні стре си (Haberer, Kieber, 2002). 
Ви знач на роль у цих про це сах нале жить аро ма тич-
ним цито кіні нам, які функ ціо ну ють у над зем ній 
час тині рос лин. Цито кіні но вий сиг нал за пус кає 
кас кад фос фори лю ван ня і транс дуку єть ся за допо-
мо гою транс фер них біл ків до ядра (Argueso et al., 
2010). Най більш ран ню реак цію на дію цито кіні-
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нів від зна ча ють про тя гом 30 хв і вияв ля ють її уна-
слі док залу чен ня транс крип цій них фак то рів, які 
іні цію ють цю хви лю від пові ді. Швид ка регу ля ція 
чис лен них ге нів, лока лізо ва них у хло ро пластно-
му гено мі, дала підста ви вва жати, що цито кіні но-
вий сиг нал швид ко дося гає цієї орга нели і впли ває 
на транс крип цію пластид ного гено му (Kudo et al., 
2010).

Пока зано, що висо ка тем пера тура спри чи няє 
різ ке змен шен ня вмісту ендо ген них цито кіні нів 
(Wahid et al., 2007). Вста нов лено, що об роб ка рос-
лин цито кіні ном інду кує збіль шен ня рів ня HY5 
біл ка, який є кон троль ним у дво ком по нент ному 
сиг наль ному шля ху від пові ді цих фіто гор мо нів на 
стрес (Werner, Schmulling, 2009). Цито кіні ни мо-
жуть впли вати на кіль кість хло ро пластів че рез 
GRF транс крип цій ні фак тори, які без посе ред ньо 
регу лю ють екс пре сію ге нів, залу че них до поді-
лу пластид, а дода ван ня екзо ген ного цито кіні ну 
збіль шува ло чис ло хло ро пластів (Okazaki et al., 
2009). З’ясовано, що екзо ген ний цито кі нін БАП 
під вищу вав ак тив ність ком плек су анти окси дант-
них фер мен тів у відо крем ле них лист ках пше ниці 
у про цесі їх ньо го ста рін ня (Zavaleta-Mancera et al., 
2007). До слі джен ня про тек тор ної функ ції екзо-
ген них цито кіні нів про води лись зде біль шого за 
дії та ких абіо тич них чин ни ків, як дефі цит води 
і засо лен ня (Chernyad’ev, 2009). Ос тан нім ча сом 
з’явилися відо мості про участь зеа тину у під ви щен-
ні анти окси дант ної ак тив ності Agrostis stolonifera L. 
за висо кої тем пера тури (Wang et al., 2012). Од нак 
зна чен ня цито кіні нів у за хис ті рос лин пше ниці 
від гі пер тер мії зали шає ться май же нез’ясованим. 
Наши ми попе ред німи до слі джен нями вста нов-
лено, що в умо вах при род ної посу хи об роб ка рос-
лин ози мої пше ниці у фазі вихо ду в труб ку цито кіні-
ном 6-бен зила міно пури ном (БАП) під вищу вала 
їхні про дук тив ність і стій кість шля хом при галь му-
ван ня ста рін ня пра пор цево го лист ка, збіль шен ня 
кіль кості та маси зе рен у коло ску (Мусі єнко, Жук, 
2011). Од нак за хис на дія аро ма тич них цито кіні нів 
за висо ко тем пера тур ного стре су все ще не дос тат-
ньо до слі дже на. Ме тою цієї робо ти було з’ясування 
про тек тор ної дії БАП у разі гі пер тер мії на клі тини 
лист ково го мезо філу рос лин пше ниці.

Об’єкти та мето ди до слі джень

Об’єктом вив чен ня були рос лини ози мої м’якої 
пше ниці (Triticum aestivum L.) сор ту Поліська 90, 
яку виро щува ли в умо вах вод ної куль тури про тя-

гом 14 діб до фази двох лист ків, пі сля чого рос-
лини до слід них варі ан тів об роб ляли об при ску ван-
ням 10-4М вод ним роз чи ном 6-бен зила міно пури ну 
(БАП — С

12
Н

11
N

5
). Час тину об роб ле них і необ роб-

ле них рос лин про грі вали у по віт ряно му тер моста ті 
за тем пера тури 45° С про тя гом трьох го дин. Тем-
пера туру в тер моста ті кон тро люва ли тер мо мет ром 
на рів ні рос лин. Воло гість по віт ря вимі рюва ли 
пси хро мет ром, вона коли ва лась у ме жах 70—80 %. 
Пе ред ня стін ка тер моста та була скля ною і рос-
лини пере бува ли в умо вах при род ного ос віт лен ня. 
За добу пі сля дії висо кої тем пера тури та про тя гом 
наступ них двох діб від бира ли зраз ки тка нин пер-
шого лист ка для ви зна чен ня вмісту фото син те тич-
них піг мен тів, пе рок сиду вод ню, ак тив ності анти-
окси дант них фер мен тів. Піг мен ти екс тра гува ли з 
рос лин ного мате ріа лу 96 % ета но лом і ви зна чали 
спек тро фото мет рич ним мето дом (Wintermans, 
Mots, 1965; Brouers, Michel-Wolwertz, 1983). Вміст 
піг мен тів об чис люва ли з роз ра хун ку на масу су хої 
речо вини. До слі ди по вто рюва ли три чі.

Живі клі тини зрі зів лист ків зав тов шки 40—
50 мкм до слі джу вали за допо мо гою ла зер ного 
кон фо каль ного мік ро ско па LSM510 META («Carl 
Zeiss», Germany) з вико ристан ня об’єктива LD 
Plan-Neofluor 40x/0,6 Korr (Wymer et al., 1999). 
Флуо рес цен ція хло рофі лу збу джу ва лась за дов-
жини хви лі 543 нм і реєстру вала ся в діа пазо ні від 
560 до 700 нм. 

Вміст ендо ген ного пере кису вод ню (Н
2
О

2
)

 
ви зна-

чали пі сля гомо гені за ції з ка лій-фос фат ним буфе-
ром (рН 6,5) та цен три фугу ван ня за 6000 g про тя-
гом 25 хв. До су пер на тан ту дода вали 0,1 % роз чин 
суль фату тита ну в 20 % роз чині сір ча ної ки сло ти. 
Оп тич ну гус тину ком плек су жов того за барв лен ня 
вимі рюва ли за 410 нм на спек тро фото мет рі (Chen, 
Kao, 1999). Вміст Н

2
О

2
 встановлювали з ура ху ван-

ням кое фіці єнта екстинк ції 0,28 мкмоль-1см-1. Ре-
зуль тати вира жали в мкМ Н

2
О

2
/г си рої маси.

Ви зна чен ня ак тив ності анти окси дант них фер-
мен тів про води ли пі сля гомо гені за ції рос лин ного 
мате ріа лу в ка лій-фос фат ному буфе рі (pH=7,0) 
на холо ді (Rios-Gonzalez et al., 2002). Гомо ге нат 
цен три фугу вали 20 хв при 12000 g за тем пера тури 
40 С. Ак тив ність ас кор бат пе рок сида зи (АПО) (КФ 
1.11.1.11) ви зна чали за мето дом Нака но й Аса да 
(Nacano, Asada, 1981). До су пер на тан ту дода вали 
ка лій-фос фат ний бу фер (рН 7,0), ас кор бат до кон-
цен тра ції 0,5 мМ і для за пус ку реак ції — 0,1 мМ 
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Н
2
О

2
. Па дін ня оп тич ної гус тини ас кор бату вимі-

рюва ли за 290 нм. Для ви зна чен ня ак тив ності ката-
лази (КАТ) (КФ 1.11.1.6) до су пер на тан ту дода вали 
50 мМ ка лій-фос фат ний бу фер (pH=7,0), реак цію 
за пус кали дода ван ням 0,03 % Н

2
О

2
 (Upadhyaya et 

al., 1985). Змі ну оп тич ної гус тини роз чину вимі-
рюва ли за дов жини хви лі 240 нм. Усі отри мані дані 
об роб ляли ста тистич но з вико ристан ням кри те рію 
Стью ден та (P 0,05) за допо мо гою про грам ного 
паке та Microsoft Excel.

Ре зуль тати до слі джень та їх обго во рен ня

До слі джен нями з’ясовано, що вміст хло рофі лу а в 
пер шому лист ку пше ниці сор ту Поліська 90 пі сля 
дії висо кої тем пера тури про тя гом двох діб змен-
шу вав ся вдві чі (рис. 1, А). Вплив екзо ген ного БАП 
в умо вах гі пер тер мії за галь му вав де гра да цію хло-
рофі лу а і його рі вень зали шав ся бли зьким до кон-
тро лю. Вміст хло рофі лу b пі сля гі пер тер мії та кож 
зни зив ся більш як удві чі по рів няно з від по від ними 
зна чен нями кон тро лю (рис. 2, Б). Об роб ка рос лин 
БАП до стре су змен шува ла дест рук цію хло рофі лу b 
і сти мулю вала від нов лен ня його кіль кості.

На тре тю добу пі сля стре сово го пе ріо ду вміст 
хло рофі лу b в об роб ле них БАП рос лин пше ниці 
на бли жав ся до зна чень кон тро лю. Вплив гі пер-
тер мії спри чи няв най різ кіше змен шен ня кіль кості 
про то хло рофі лу і каро тино ї дів на дру гу добу пі сля 
стре су (рис. 2, А, Б). Екзо ген ний БАП під вищу вав 
кон цен тра цію про то хло рофі лу і каро тино ї дів зде-
біль шого на тре тю добу від нов ного пе ріо ду.

Вмісту ендо ген ного Н
2
О

2
 зроста в май же вдві чі 

впро довж пер шої доби пі сля дії висо ко тем пера тур-
ного стре су у варі анті без об роб ки БАП (рис. 3). Не-
знач не збіль шен ня кон цен тра ції Н

2
О

2
 від зна чено в 

лист ках пі сля об роб ки рос лин БАП про тя гом одні-
єї доби по рів няно зі зна чен нями кон тро лю.

На дру гу добу вміст ендо ген ного Н
2
О

2
 пі сля 

впли ву висо кої тем пера тури зали шав ся на тако-
му ж висо кому рів ні, як і пер шої доби. Про тя гом 
третьої доби пі сля стре сово го пе ріо ду від зна чено 

Рис. 1. Вплив високої температури та БАП на вміст 
хлорофілів: А — хлорофілу a, Б — хлорофілу b, В — 
хлорофілів a+b у листках пшениці сорту Поліська 90

Fig. 1. Effect of high temperature and BAP on chlorophyll con-
tent: A — chlorophyll a, B — chlorophyll b, C — chlorophyll a+b 
in wheat leaves, variety Poliska 90

А

Б

В

Рис. 2. Вплив високої температури та БАП на вміст 
протохлорофілів (А) і каротиноїдів (Б) у листках пшениці 
сорту Поліська 90

Fig. 2. Effect of high temperature and BAP on protochlorophyll 
(A) and carotenoid (B) content in wheat leaves variety Poliska 90

Рис. 3. Вміст Н
2
О

2
 в листках після дії БАП та високої 

температури на рослини пшениці сорту Поліська 90 

Fig. 3. H
2
O

2
 content in leaves after BAP and high temperature 

treatment on wheat plants, variety Poliska 90

А

Б
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змен шен ня ендо ген ного вмісту Н
2
О

2
 в усіх варі ан-

тах. Най вищі рів ні кон цен тра ції Н
2
О

2
 за фік сова ні 

за дії висо ко тем пера тур ного стре су і спос тері гали-
ся про тя гом двох діб пі сля про грі ван ня рос лин. 

До слі джен ня ак тив ності фер мен тів, які ути лізу-
ють пере важ ну кіль кість ендо ген ного Н

2
О

2
, допо-

мог ло вста нови ти, що ак тив ність АПО най біль ше 
зроста ла пі сля дії БАП (рис. 4, А).

Рі вень ак тив ності АПО, у разі обробки рослин 
БАП за умов високотемпературного стресу був 
бли зьким до по каз ника кон тро лю. Про тя гом трьох 
діб від нов ного пе ріо ду ак тив ність АПО збіль шува-
лась у кон троль ному варі анті, пі сля про грі ван ня і 
су міс ної дії БАП та гі пер тер мії. Пі сля про грі ван ня 
у необ роб ле них БАП рос лин най біль ше зроста ла 
ак тив ність КАТ (рис. 4, Б). Дія БАП знач но зни-
жува ла цей по каз ник, що вка зує на змен шен ня 
ак тив ності ути ліза ції про дук тів де гра да ції клі тин 
у пе рок сисо мах. Од нак у пер шому лист ку рос лин 
кон троль ного варі анта ак тив ність КАТ під вищу-
ва лась більш як удві чі про тя гом дру гої і третьої діб 
до слі ду, що може пояс нюва тися про гре сив ним ста-
рін ням тка нин.

До слі джен ня, про веде ні з вико ристан ням мето-
ду кон фо каль ної ла зер ної мік ро ско пії, дали змо гу 
з’ясувати, що у пер шого лист ка пше ниці рос лин 
кон троль ного варі анта час тина хло ро пластів втра-
чала здат ність до чер во ної флуо рес цен ції (рис. 5). 

Най біль ше та ких клі тин вияв лено у губ часто му 
мезо філі. Че рез добу пі сля дії висо кої тем пера тури 
кіль кість функ ціо наль них хло ро пластів у мезо філі 
змен шува лася по рів няно з кон тро лем. Клі тини 
губ часто го мезо філу вия вили знач нішу дест рук-
цію, ніж стовб часто го.

Об роб ка рос лин пше ниці сор ту Поліська 90 
БАП під вищу вала вміст жит тє здат них хло ро-
пластів у клі ти нах лист ково го мезо філу. Ме тод 
кон фо каль ної мік ро ско пії рані ше вия вив ся та кож 
ко рис ним у вив чен ні де гра да ції фото син те тич ного 
ком плек су в ході ста рін ня лист ків топо лі (Keskitalo 
et al., 2005). Під впли вом різ них абіо тич них чин-
ни ків дос то вір но вста нов лено сти муля цію син тезу 
піг мен тів і від нов лен ня фото син те тич ного апа рату 
за дії БАП (Chernyad’ev, 2009). Сти муля ція екзо-
ген ним цито кіні ном функ ціо ну ван ня фото син-
те тич ного апа рату про яви лась та кож у виді лен ні 
до дат ко вої кіль кості Н

2
О

2
. Поси лен ня сиг наль ної 

функ ції Н
2
О

2
 в умо вах стре су сти му лює від нов ні 

про цеси та за пуск за хис них меха ніз мів, як про де-
монстро вано рані ше інши ми до слід ника ми на мо-
дель них об’єктах (Hung et al., 2005; Suzuki, Mittler, 
2006). Ін дук ція цито кіні ном сис теми ска вен дже рів 

А

Б

Рис. 4. Вплив гіпертермії та БАП на активність А — АПО, 
Б — КАТ у листках пшениці сорту Поліська 90

Fig. 4. Effect of high temperature and BAP on A — APX, B — 
CAT activities in wheat leaves, variety Poliska 90

а б

в г

Рис. 5. Вплив високої температури та БАП на клітини 
листкового мезофілу пшениці сорту Поліська 90 (а — 
контроль, б — прогрівання, В — БАП, Г — БАП+прогрівання, 
розмір шкали — 20 мкм)

Fig. 5. Effect of high temperature and BAP on wheat leaf 
mesophyll cells, variety Poliska 90 (a — control, б — heating, В — 
BAP, Г — BAP+heating, scale bar — 20 µm)
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умож лив лює ней тра ліза цію над лиш ка АФК, про 
що свідчить під ви щен ня ак тив ності АПО, яка є ос-
нов ним ути ліза то ром Н

2
О

2
 у хло ро пластах. Отри-

мані нами ре зуль тати узго джу ють ся з до слі джен-
нями, які про де монстру вали при галь му ван ня про-
це сів ста рін ня у відо крем лено му лист ку пше ниці 
(Zavaleta-Mancera et al., 2007). Під твер джен ням 
про тек тор ної дії цито кіні ну є змен шен ня під впли-
вом БАП ак тив ності КАТ, що пере важ но функ ціо-
нує в пе рок сисо мах й ути лі зує Н

2
О

2
, яка про дуку-

єть ся в про цесі роз паду клі тин ного мате ріа лу. Дія 
висо кої тем пера тури без об роб ки БАП спри чиня ла 
різ ке під ви щен ня ак тив ності КАТ, що може обу-
мов люва тися поси лен ням дест рук тив них про це сів. 
Зростан ня ак тив ності КАТ від зна чено та кож у кон-
тро лі і свід чить про роз ви ток про це сів ста рін ня. 
Та ким чи ном, екзо ген ний аро ма тич ний цито кі-
нін БАП змен шу вав дест рук тив ний вплив висо кої 
тем пера тури шля хом за хис ту фото син те тич ного 
апа рату, поси лен ня син тезу хло рофі лу, АФК-сиг-
на лін гу й ак тив ності ком плек су анти окси дант них 
фер мен тів. Цито кі нін БАП пом’якшував ушко-
джу валь ну дію стре су на клі тин ні струк тури, спри-
яв від нов лен ню функ ціо наль ної здат ності клі тин у 
пі слястре со вий пері од, що пов’язано зі здат ністю 
БАП без посе ред ньо вклю ча тись у пул ендо ген них 
цито кіні нів і бра ти участь у сиг наль них і регу ля-
тор них про це сах. 

Ви снов ки

Попе ред ня об роб ка рос лин пше ниці аро ма тич ним 
цито кіні ном БАП за висо ко тем пера тур ного стре-
су спри яла збе ре жен ню і швид шому від нов лен ню 
фото син те тич ного апа рату лист ка пше ниці. За хис-
на дія БАП в умо вах гі пер тер мії пов’язана зі сти-
муля цією ак тив ності АПО. Під впли вом висо кої 
тем пера тури зроста ла ак тив ність КАТ і змен шува-
лась — АПО, що регу люва ло ендо ген ний рі вень ак-
тив них фор м кис ню, зокрема Н

2
О

2, 
в умо вах стре су.
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Н.Н .Мусиенко, В.В. Жук, Л.М. Бацманова
Науч но-учеб ный центр «Инсти тут био ло гии» Киев ско го 
на цио наль ного уни вер сите та име ни Тара са Шев чен ко

ПРО ТЕК ТОР НАЯ РОЛЬ ЦИТО КИНИ НА ПОД ВОЗ ДЕЙ-
СТВИ ЕМ ТЕП ЛОВО ГО СТРЕС СА НА РАС ТЕ НИЯ ПШЕ-
НИЦЫ

Ис сле дова но про тек тор ное дейст вие цито кини на 6-бен-
зила мино пури на (БАП) на рас те ния пше ницы, кото рые 
под вер жены теп лово му стрес су. Пока зано, что обра бот ка 
рас те ний пше ницы БАП до стрес са защи щала от дест рук-
ции фото син тети че ский аппа рат лист ка и сти мули рова ла 
его восста нов ле ние, повы шала со дер жа ние пиг мен тов. За-
щит ное дейст вие БАП свя зыва ли со сти муля цией ак тив-
ности ос нов ных анти окси дант ных фер мен тов и регуляцией 
эндогенного уровня активной формы кислорода Н

2
О

2
 в 

клет ках мезо фил ла листь ев пше ницы.

К л ю ч е в ы е  с л о в а:  БАП, гипертермия, хлорофилл, Н
2
О

2
, 

антиоксидантные ферменты.

M.M. Musienko, V.V. Zhuk, L.M. Batsmanova 
ESC «Institute of Biology», Taras Shevchenko National Univer-
sity of Kyiv

THE PROTECTIVE ROLE OF CYTOKININ UNDER THE 
HEAT STRESS ON WHEAT PLANTS 

The protective role of cytokinin 6-benzylaminopurine (BAP) on 
wheat plants was studied under the heat stress conditions. It has 
been shown that treatment of wheat plants by BAP before stress 
protected the leaf photosynthetic apparatus from degradation and 
stimulated its recovery, increased pigments content. Protective 
effect of BAP was connected with antioxidant enzymes activ-
ity stimulation and endogenous content of reactive oxygen form 
H

2
O

2
 regulation in wheat mesophyll leaf cells.

K e y  w o r d s:  BAP, hyperthermia, chlorophyll, H
2
O

2
, antioxidant 

enzymes.
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