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Реферат. Обробка рослин мелатоніном (N-ацетил-5-метокситриптамин) може підвищувати стійкість рослин за дії 
абіотичних стресів різної природи, у тому числі посухи та засолення. Однак недостатньо дослідженим залишається 
вплив праймінгу мелатоніном зернівок злаків, зокрема пшениці, на їхнє проростання і стан протекторних систем 
проростків за дії осмотичних стресів, що й визначило мету роботи. Оцінювали вплив 3-годиннної інкубації зернівок 
озимої м’якої пшениці (Triticum aestivum ‘Етана’) у розчині мелатоніну в концентрації 20 мкМ з наступним їхнім 
висушуванням на схожість насіння, ріст проростків і стан їхньої антиоксидантної та осмопротекторної систем за дії 
модельної посухи (15% ПЕГ з мол. масою 6000 Да) або засолення (150 мМ NaCl). За впливу ПЕГ 6000 і особливо NaCl 
відзначалося зниження схожості насіння та інгібування росту проростків. Попередня обробка зернівок розчинами 
мелатоніну істотно пом’якшувала ці ефекти. Стресові чинники спричиняли зниження активності амілази у 
зернівках і вмісту цукрів у пагонах проростків, а обробка насіння мелатоніном усувала ці ефекти. Також праймінг 
мелатоніном зменшував генерацію пагонами проростків активних форм оксигену та накопичення продукту 
пероксидного окиснення ліпідів малонового діальдегіду за стресових умов. Висока позитивна кореляція показників 
проростання зернівок і росту пагонів з активністю амілази, вмістом цукрів і активністю каталази вказує на внесок 
змін метаболізму вуглеводів та функціонування антиоксидантної системи у реалізацію стрес-протекторної дії 
мелатоніну. Водночас показники вмісту проліну перебували у зворотній кореляції зі схожістю насіння і ростом 
та прямій кореляції з величинами генерації активних форм оксигену та вмісту малонового діальдегіду, що 
характеризують розвиток окиснювального стресу. Зроблено висновок про перспективність праймінгу насіння 
пшениці мелатоніном для посилення гермінативних процесів за несприятливих умов.
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Вплив праймінгу мелатоніном на Triticum aestivum за умов посухи та сольового стресу

Вступ

Останніми роками одним із магістральних на
прямів функціональної біології рослин стало 
вивчення ролі нової групи сполук, умовно об’єд-
наних терміном "рослинні нейротрансмітери" 
(Akula, Mukherjee, 2020). До них зокрема нале-
жать мелатонін, серотонін, дофамін, ацетил
холін, γ-аміномасляна кислота, які добре відо-
мі насамперед як медіатори передачі нервового 
збудження у тварин (Raza et al., 2022). Проте всі 
ці сполуки є мультифункціональними метабо-
літами рослин. Особливо динамічно накопи-
чуються знання про функції у рослин мелато
ніну  (N-ацетил-5-метокситриптаміну)  (Colom
bage et al., 2023; Taboada et al., 2023). Останнім 
часом він розглядається як ще один індольний 
гормон, який утворюється зі спільного з аукси-
ном попередника — триптофану (Li et al., 2019). 
Показано вплив мелатоніну на фізіологічні про-
цеси у рослин на різних етапах онтогенезу (про-
ростання насіння, розвиток коренів, старіння 
листків, цвітіння, визрівання плодів тощо) (Pan 
et al., 2023; Zhao, Hu, 2023; Wang et al., 2024). Вод-
ночас мелатонін розглядається не стільки як 
гормон росту рослин, скільки як стресовий ме-
таболіт з прямими (передусім антиоксидант-
ними) та опосередкованими протекторними 
ефектами (Fan et al., 2018; Arnao, Hernández-
Ruiz, 2019). Останні зумовлені тісними функці-
ональними зв’язками мелатоніну з ключовими 
молекулами-посередниками, тобто активним 
залученням у сигнальну мережу і регуляцію 
адаптивних реакцій. Саме це створює підстави 
вважати мелатонін не лише стресовим метабо-
літом, а й ще одним гормоном рослин (Arnao, 
Hernández-Ruiz, 2019).

Показано, що реакція рослин на дію 
стрес-факторів різної природи часто супро-
воджується підвищенням вмісту ендогенного 
мелатоніну (Hassan et al., 2022). Водночас у чис-
ленних дослідженнях за обробки екзогенним 
мелатоніном зафіксовані ефекти підвищення 
стійкості рослин різних таксономічних груп до 
дії різноманітних абіотичних стресорів, зокре-
ма екстремальних температур, посухи, засолен-
ня, важких металів, УФ та ін. (Agathokleous et al., 
2021; Tiwari et al., 2021; Zeng et al., 2022; Kolupaev 
et al., 2024a). Захисні ефекти мелатоніну пов'я-
зують як із посиленням неспецифічних (за-
гальних) реакцій (активацією антиоксидантної 

системи, накопиченням мультифункціональних 
стресових метаболітів тощо), так і досить спе-
цифічних (наприклад, посиленням експресії хо-
лодочутливих генів сімейств CBF і COR, тран-
скрипційних факторів генів теплового шоку, а 
також генів аквапоринів) (Fu et al., 2024; Kolupa-
ev et al., 2024a).

Зауважимо, що увага багатьох дослідників 
сфокусована саме на з’ясуванні впливу мелато-
ніну на стійкість рослин до осмотичних стресів 
(Siddiqui et al., 2019; Yadav et al., 2022). Зокре-
ма, позитивні ефекти мелатоніну на стійкість 
рослин до посухи можуть бути зумовлені ре-
гуляцією ним стану антиоксидантної системи 
(наприклад, активацією експресії генів аскор-
бат-глутатіонового циклу) (Cui et al., 2017) у 
поєднанні з впливом на енергетичні процеси 
(активація експресії генів ряду ферментів глі-
колізу) (Cui et al., 2018). Важливою складовою 
впливу мелатоніну на стійкість рослин до зне-
воднення є і модуляція вмісту проліну (Zamani 
et al., 2019; Li et al., 2020) та інших низькомоле-
кулярних сполук (Hossain et al., 2020; Ayyaz et al., 
2022). Також за умов сольового стресу мелато-
нін бере участь у стабілізації вмісту іонів в клі-
тинах (Ismaeil et al., 2024).

Зернові злаки вирізняються високою чут-
ливістю до екзогенного мелатоніну і стали по-
ширеними об’єктами, що використовуються в 
дослідженнях його стрес-протекторної дії. Такі 
дані отримано на різних видах за умов посухи й 
засолення. За умов осмотичного стресу, створю-
ваного ПЕГ 6000, показано підвищення індексу 
проростання зернівок пшениці та зменшення 
інгібування їхнього лінійного росту при дода-
ванні в середовище 300 мкМ мелатоніну (Li et 
al., 2020). У дослідному варіанті відзначалося 
зростання активності супероксиддисмутази і 
зменшення спричинюваних сольовим стресом 
пошкоджень плазматичної мембрани.

За сольового стресу у водній культурі дода-
вання мелатоніну до живильного розчину спри-
яло проростанню зернівок пшениці та росту 
органів проростків, однак такі ефекти були ха-
рактерні не для всіх досліджуваних сортів (Zang 
et al., 2022). У гідропонній культурі також від-
значався позитивний вплив додавання мелато-
ніну на ріст проростків пшениці при сольовому 
стресі. Показово, що ці ефекти супроводжували-
ся посиленням синтезу ендогенного мелатоніну 
та збільшенням вмісту поліамінів (Ke et al., 2018). 
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Додавання мелатоніну до розчину NaCl, на яко-
му пророщували зернівки пшениці, зменшувало 
негативний вплив стресу, при цьому відзнача-
лося зростання вмісту гіберелінів у проростках 
(Wang et al., 2022). На прикладі проростків ку-
курудзи, підданих сольовому стресу, показано 
вплив мелатоніну на експресію генів, пов’язаних 
з метаболізмом крохмалю та сахарози (Wang et 
al., 2024). Фоліарна обробка проростків пшени-
ці мелатоніном зменшувала інгібування їхнього 
росту, спричинюване дією NaCl, підвищувала 
активність антиоксидантних ферментів у лист-
ках (Yan et al., 2023) та підсилювала експресію ге-
нів транспортерів Na+ (Khan et al., 2024).

Незважаючи на те, що протягом останніх ро-
ків проведено чимало досліджень впливу екзо-
генного мелатоніну на стійкість зернових злаків 
до осмотичного або сольового стресів, зали-
шаються недостатньо вивченими його ефекти 
при праймуванні насіння. Методика останньо-
го, адаптована для практичного використан-
ня, передбачає не лише замочування насіння 
у воді або розчинах досліджуваних сполук, а й 
обов’язкове наступне висушування зернівок до 
вихідної вологості (Waqas et al., 2019). Такий під-
хід майже не використовувався при досліджен-
ні стрес-протекторного впливу мелатоніну на 
зернові злаки. При цьому найчастіше вивчався 
вплив обробки насіння мелатоніном не на про-
ростання зернівок в стресових умовах, а на ріст 
рослин за помірного стресового навантаження. 
Наприклад, показано, що 4-годинне замочу-
вання насіння пшениці у розчинах мелатоніну 
з їхнім наступним висівом у ґрунт, зрошуваний 
морською водою, підвищувало ростові показ-
ники, вміст хлорофілу, цукрів і фенольних спо-
лук у листках 3-тижневих рослин (Sadak, 2016). 
Проте вказана методика не передбачала повно-
го висушування насіння перед висівом у ґрунт, 
а також спостереження за проростанням зерні-
вок. Недавно було показано позитивний вплив 
обробки мелатоніном на проростання зернівок 
пшениці за умов сольового стресу (Ismaeil et al., 
2024). Однак при цьому насіння тривалий час 
(протягом 20 год) перебувало у розчинах мела-
тоніну і не висушувалось перед наступним про-
рощуванням за стресових умов.

У недавньому дослідженні (Shaheen et al., 
2024) повідомлялося, що 16-годинна обробка 
зернівок мелатоніном сприяла їхній схожості 
за умов ґрунтової посухи, а також поліпшувала 

ріст рослин за стресових і нормальних умов, 
зменшувала показники генерації активних форм 
оксигену (АФО) та підвищувала активність ан-
тиоксидантних ферментів і вміст осмолітів. Од-
нак у цій роботі так само не контролювалась 
вологість праймованого насіння. Таким чином, 
у більшості досліджень впливу мелатоніну на 
проростання зернівок і ріст проростків за стре-
сових умов використовуються методики довго-
тривалого замочування насіння без наступного 
його висушування або без контролю вологості. 
Такі методики не придатні для практичного ви-
користання. Крім того, відомо, що довготрива-
ле замочування насіння при праймуванні може 
спричиняти протрузії корінця (Sen et al., 2021). 
Водночас повідомляється, що висушування 
може бути додатковим чинником, який підви-
щує стійкість проростків, що розвиваються з 
праймованого насіння (Waqas et al., 2019).

У зв’язку з викладеним метою роботи було 
дослідження впливу процедури "класичного" 
праймінгу зернівок пшениці розчинами мела-
тоніну (відносно короткочасна обробка та вису-
шування) на їхнє проростання і ріст проростків 
за умов модельних посухи та сольового стресу, а 
також метаболізм вуглеводів і окремі показни-
ки стану антиоксидантної системи.

Матеріали та методи

Рослинний матеріал та його обробка
В експериментах використовували насіння ози-
мої м'якої пшениці (Triticum aestivum L.) сорту 
'Етана' / 'Etana' (заявник "Дойче Заатфеределунг 
АГ" (Deutsche Saatveredelung AG), Німеччина) 
генерації 2023 року. Цей сорт — один з найпо-
ширеніших іноземних сортів, вирощуваних в 
Україні (https://agroportal.ua/news/rastenievodst-
vo/nazvano-naypopulyarnishi-sorti-pshenici-v-uk-
rajini). Повідомляється про його відносно 
високу посухостійкість у польових умовах (Kry-
zhanovsky, 2019). Проте дані про стійкість цього 
сорту на ранніх фазах розвитку до осмотичних 
стресів у факторостатних лабораторних умовах 
в літературі відсутні.

Зернівки знезаражували 5%-м розчином гі-
похлориту натрію протягом 15 хв і восьмира-
зово промивали стерильною дистильованою 
водою. Зважаючи на те, що гідропраймінг сам 
по собі підвищує схожість насіння злаків (Ko-
lupaev et al., 2024b), як контрольний варіант 
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використовували зразки насіння, витримані 
протягом 3 год у темному термостаті за 24 °С 
в склянках з дистильованою водою (співвідно-
шення об’ємів зернівок і води 1  : 4). Зразки до-
слідних варіантів витримували впродовж 3 год 
у 20 мкМ розчині мелатоніну (Alfa Aesar, США, 
вміст основної речовини не менше 99%), інші 
умови, як для контрольного варіанта (рис. 1). 
Режим обробки та оптимальна концентрація 
мелатоніну були обрані на підставі результатів 
попередніх експериментів (Kolupaev et al., 2023a, 
2024b). Після гідропраймінгу (контроль) та об-
робки мелатоніном насіння на скляній поверхні 
висушували протягом 24 год у темному термос-
таті за температури 24 °С і відносної вологості 
повітря 40% до вихідної вологості (11–12%).

По 80 приблизно однакових зернівок перено-
сили у чашки Петрі на подвійні фільтри, зволо-
жені 8 мл дистильованої води (контроль), 8 мл 
15% ПЕГ 6000 (посуха) або 8 мл 150 мМ NaCl 
(сольовий стрес). Насіння пророщували в тем-
ному термостаті за температури 24 °С протягом 
72 год. Через 48 год пророщування визначали 
загальну активність амілази у зернівках. На 3 
добу пророщування (через 72 год) оцінювали 
схожість і ростові показники (відносну кіль-
кість пророслого насіння, масу пагонової та 
кореневої частини проростків). Також пагони 
3-добових проростків використовували для 
аналізу показників про-/антиоксидантної рів-
новаги та вмісту розчинних вуглеводів і проліну 
(рис. 1). Усі біохімічні показники за винятком 
активності амілази визначали тільки у пагонах 
проростків, оскільки прямий контакт коренів 
з ПЕГ 6000 не дає можливості відібрати проби 
коренів без їхніх механічних ушкоджень, які 
спричинюють зміни досліджуваних показників. 
Активність амілази аналізували у зернівках.

Аналіз біохімічних показників
Визначення активності амілази. Загальну ак-
тивність амілази визначали за кількістю від-
новних цукрів, що утворюються в результаті 
гідролізу крохмалю, за відомими протоколами 
(Goldstein, Jennings, 1975; Fawzi, El-Fouly, 1979) 
з нашими модифікаціями (Yastreb et al., 2024). 
Наважку рослинного матеріалу гомогенізува-
ли в 0,2 М ацетатному буфері (pH 5,6), гомоге-
нат центрифугували на центрифузі MPW 350R 
(MPW MedInstruments, Польща) при 8000 g за 
температури не вище 4 °C протягом 15 хв. Су-
пернатант розбавляли у необхідну кількість ра-
зів тим самим буфером і аналізували. Витяжку 
ферменту змішували з 5 мл 2%-го розчину кро-
хмалю та інкубували в термостаті протягом 30 
хв за температури 25 °С. Після цього реакцію 
зупиняли осадженням білків, додаючи 0,1 мл 
10%-го ацетату свинцю та 0,1 мл 16%-го суль-
фату натрію. У контрольні проби ці сполуки 
додавали до внесення в них крохмалю. Вміст 
відновних цукрів у кожній пробі (включно з 
контролем з інактивованим ферментом) визна-
чали за реакцією з реактивом Фелінга. Оптичну 
густину супернатанту вимірювали на спектро-
фотометрі UV-1280 (Shimadzu, Японія) за дов-
жини хвилі (λ) 670 нм. Як стандарт використо-
вували D-мальтозу.

Визначення вмісту розчинних вуглеводів. Су-
марний вміст розчинних вуглеводів у пагонах 
проростків визначали за методом Моріса-Рое 
(Zhao et al., 2003) з модифікаціями. Рослинний 
матеріал гомогенізували у дистильованій воді, 
гомогенат кип’ятили протягом 10 хв. Для осад-
ження білків до гомогенату додавали однакові 
об’єми розчинів сульфату цинку (30%) і жовтої 
кров’яної солі (15%). Проби фільтрували та за 
необхідності розбавляли дистильованою водою, 

Рис. 1. Схема експерименту з 
дослідження впливу мелато-
ніну на проростання зернівок 
пшениці за посухи та сольово-
го стресу. АО ферменти — ан-
тиоксидантні ферменти; АФО 
— активні форми оксигену
Fig. 1. Scheme of the experiment 
on effects of melatonin on 
germination of wheat grains 
under drought and salinity stress. 
АО — antioxidant enzymes; 
АФО — reactive oxygen species
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після чого 1 мл екстракту змішували з 3 мл ан-
тронового реактиву. Розчин порівняння замість 
екстракту містив 1 мл дистильованої води. Про-
би кип’ятили на водяній бані протягом 7 хв, охо-
лоджували та визначали оптичну густину при λ = 
610 нм. Як стандарт використовували D-глюкозу.

Визначення вмісту проліну. Використовували 
метод, описаний L.S. Bates зі співавт. (1973) з мо-
дифікаціями. Наважки пагонів гомогенізували у 
дистильованій воді, після чого гомогенат одразу 
протягом 10 хв кип’ятили на водяній бані. Про-
би охолоджували, екстракт фільтрували. У реак-
ційних пробірках змішували по 1 мл екстракту, 
льодяної оцтової кислоти та нінгідринового ре-
активу. Пробірки, закриті ковпачками з фольги, 
нагрівали на киплячій водяній бані протягом 1 
год. Оптичну густину визначали за λ = 520 нм. Як 
стандарт використовували L-пролін.

Визначення супероксидного аніон-радикала. 
Генерацію O2

•¯ тканинами пагонів оцінювали 
за реакцією з нітросинім тетразолієм (НСТ) з 
утворенням формазану (Karpets et al., 2012). По 
10 пагонів однакового розміру поміщали в бюк-
си з 5 мл 0,1 М K, Na-фосфатного буферу (рН 
7,6), що містив 0,05% НСТ, 10 мкМ ЕДТА і 0,1% 
тритону Х-100. Через 1 год пагони обережно ви-
лучали з бюксів та вимірювали оптичну густину 
інкубаційного розчину за λ = 530 нм.

Визначення вмісту гідроген пероксиду. Наваж-
ки пагонів на льоду розтирали у 5%-му розчині 
трихлороцтової кислоти (ТХО). Проби центри-
фугували при 8000 g протягом 10 хв за темпера-
тури 2–4 °С і в супернатанті визначали концен-
трацію H2O2 за допомогою феротіоціанатного 
методу з використанням солі Мора та тіоціанату 
амонію (Sagisaka, 1976). Оптичну густину про-
дукту реакції вимірювали при λ = 480 нм.

Визначення вмісту продуктів пероксидного 
окиснення ліпідів (ПОЛ). Для аналізу продуктів 
ПОЛ (переважно малоновий діальдегід, МДА) 
наважку пагонів гомогенізували у розчині 0,25% 
2-тіобарбітурової кислоти в 10% ТХО (дослідна 
проба) або у розчині лише 10% ТХО (контроль). 
Суміші кип'ятили в пробірках, закритих ков-
пачками з фольги, на водяній бані протягом 30 
хв. Після цього охолоджували і центрифугували 
протягом 15 хв при 10000 g. Оптичну густину су-
пернатанту вимірювали за довжини хвилі 532 нм 
(основний сигнал) та 600 нм (неспецифічне світ-
лопоглинання, величну якого віднімали від ос-
новного результату A532) (Kolupaev et al., 2024b).

Аналіз активності антиоксидантних фер-
ментів. При визначенні активності катала-
зи і гваяколпероксидази (ГПО) наважки па-
гонів гомогенізували на льоду в 0,15 М K, 
Na-фосфатному буфері (pH 7,6), що містив 0,1 
мМ ЕДТА та 1 мМ дитіотрейтолу (Kolupaev et 
al., 2020). Гомогенат центрифугували при 8000 g 
протягом 10 хв за температури не вище 4 °С.

Активність каталази (КФ 1.11.1.6) аналізува-
ли при рН 7 за кількістю пероксиду водню, роз-
кладеного за одиницю часу. Активність ГПО 
(КФ 1.11.1.7) визначали з використанням гва-
яколу як донора гідрогену та гідроген перокси-
ду як субстрату. Попередньо рН реакційної 
суміші доводили до 6,2 з використанням K, Na-
фосфатного буферу. Оптичну густину продукту 
реакції визначали при λ = 470 нм.

Статистична обробка результатів
При визначенні впливу обробки насіння мела-
тоніном на проростання насіння та біомасу ор-
ганів проростків кожне повторення складалося 
з 80 зернівок, а в кожному варіанті досліду було 
не менше 3-х повторень. Для біохімічних аналі-
зів кожна наважка складалася щонайменше з 12 
проростків, аналізи проводили у 3–4-разовому 
повторенні.

Значимість відмінностей оцінювали за 
t-критерієм Ст’юдента при p ≤ 0,05, використо-
вуючи пакет статистичного аналізу Statistica, 
версія 10.0. На рисунках наведені середні ве-
личини та їхні стандартні похибки. Матриця 
кореляцій Пірсона побудована у програмі Mi-
crosoft Excel.

Результати

Схожість зернівок та біомаса органів проростків
У контролі та варіанті з обробкою мелатоніном 
за відсутності впливу стресорів схожість зер-
нівок пшениці сягала майже 100% (рис.  2). За 
модельної посухи, створюваної ПЕГ 6000, вона 
знижувалася майже до 64%, а за дії сольового 
стресу — до 56%. Попередня обробка мелатоні-
ном підвищувала відносну кількість проросло-
го насіння на 12 і 17% за умов посухи та сольо-
вого стресу відповідно.

За відсутності дії стресових чинників об-
робка насіння мелатоніном спричиняла тен-
денцію до збільшення маси органів проростків, 
однак цей ефект не був вірогідним при p ≤ 0,05 
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(таблиця). Під впливом модельної посухи та 
особливо сольового стресу різко знижувалася 
біомаса пагонів проростків пшениці (у 4,3 і 4,9 
раза відповідно) (рис. 3). Маса коренів також 
істотно знижувалася. В цілому відзначалося 
більш ніж 2-разове зменшення загальної біо-
маси проростків (табл. 1). Обробка мелатоні-
ном значно пом’якшувала інгібування росту 
органів проростків, спричинюване посухою 
та сольовим стресом (рис. 3, табл. 1). Приміт-
но, що під впливом стресових чинників та-
кож значно зменшувалося співвідношення мас 
пагонів і коренів. При цьому за умов посухи 

обробка зернівок мелатоніном помітно підви-
щувала це співвідношення, що також вказує на 
стрес-протекторну дію мелатоніну. Слід заува-
жити, що за сольового стресу такий його ефект 
був менш помітним.

Активність амілази у зернівках за дії  
стресорів і мелатоніну
Обробка мелатоніном за відсутності дії стресо-
вих чинників не впливала на загальну актив-
ність амілази у зернівках 2-добових проростків 
злаків (рис. 4). Посуха та сольовий стрес при-
близно однаково інгібували активність фермен-
ту в зернівках. Попередня обробка мелатоніном 
достовірно пом’якшувала негативний вплив по-
сухи на активність амілази, проте слабко впли-
вала на прояв ефекту сольового стресу (рис. 4).

Вміст розчинних вуглеводів і проліну в паго-
нах проростків пшениці
За відсутності стресових чинників обробка ме-
латоніном істотно не впливала на сумарний 
вміст цукрів у пагонах проростків пшениці (рис. 
5А). Модельний стрес посухи та особливо дія 
NaCl істотно знижували вміст розчинних вуг-
леводів у пагонах. Попередня обробка зернівок 
мелатоніном за умов осмотичного стресу підви-
щувала вміст цукрів у пагонах майже до рівня 
контролю, за умов сольового стресу вміст цу-
крів у варіанті з праймінгом мелатоніном також 
зростав, хоча і не досягав значень контролю.

Вміст проліну в пагонах проростків, отри-
маних з насіння, праймованого мелатоніном, 
не відрізнявся від контролю (рис. 5B). Стреси 
посухи та особливо засолення істотно підви-
щували вміст проліну в пагонах проростків. 
Передстресовий праймінг насіння мелатоніном 
не впливав на вміст проліну за умов сольового 
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Рис. 2. Схожість зернівок пшениці за дії осмотичного та 
сольового стресів і мелатоніну: 1 — контроль; 2 — мела-
тонін (20 мкМ); 3 — ПЕГ 6000 (15%); 4 — NaCl (150 мМ); 
5 — ПЕГ 6000 (15%) + мелатонін, (20 мкМ); 6 — NaCl 
(150 мМ) + мелатонін (20 мкМ). Тут і на рис. 4–7: одна-
ковими літерами позначені величини, відмінності між 
якими не достовірні при p ≤ 0,05
Fig. 2. Germination of wheat grains under the influence of 
osmotic and salt stresses and melatonin. 1 — control; 2 — 
melatonin (20 μM); 3 — PEG 6000 (15%); 4 — NaCl (150 
mM); 5 — PEG 6000 (15%) + melatonin (20 μM); 6 — NaCl 
(150 mM) + melatonin (20 μM). Here and in Figs. 4–7: 
the same letters indicate values whose differences are not 
significant at p ≤ 0.05

Таблиця 1. Біомаса органів проростків пшениці за дії осмотичного і сольового стресів та мелатоніну
Table 1. Organ biomass of wheat seedlings under osmotic and salt stresses and melatonin

Варіант
Маса, мг Загальна маса 

проростка
Співвідношення мас 

(пагін/корені)Пагін Корені
Контроль 24,5±0,8 a* 46,4±1,4 a 70,9±1,6 a 0,528
Мелатонін, 20 мкМ 26,3±0,9 a 48,0±2,0 a 74,3±2,2 a 0,548
ПЕГ 6000, 15% 5,7±0,3 c 29,6±1,1 c 35,3±1,1 c 0,192
NaCl, 150 мМ 5,0±0,2 c 26,6±1,2 c 31,6±1,2 c 0,188
ПЕГ 6000, 15% + мелатонін, 20 мкМ 8,0±0,2 b 37,6±1,4 b 45,6±1,4 b 0,213
NaCl, 150 мМ + мелатонін, 20 мкМ 6,9±0,3 bc 35,7±1,3 b 42,6±1,3 b 0,193

* Однаковими літерами позначені величини, відмінності між якими не достовірні при p ≤ 0,05.
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стресу, а за умов стресу посухи цей показник 
навіть трохи зменшувався, хоча такий ефект не 
був достовірним за p ≤ 0,05 (рис. 5B).

Рівень генерації АФО та інтенсивність ПОЛ у 
пагонах проростків пшениці
Обробка насіння мелатоніном не впливала на 
генерацію супероксидного аніон-радикала паго-
нами проростків пшениці за фізіологічно нор-
мальних умов (рис. 6A). Стреси посухи та осо-
бливо засолення спричиняли різке посилення 
генерації O2

•¯ тканинами пагонів. Попередній 
праймінг мелатоніном повністю усував такий 
прояв окиснювального стресу за умов посухи. 
Водночас за умов сольового стресу обробка ме-
латоніном лише частково зменшувала посилення 
утворення супероксидного аніон-радикала.

Обробка мелатоніном за відсутності стресо-
вих впливів дещо зменшувала вміст гідроген 
пероксиду в пагонах проростків, хоча цей ефект 
був не достовірним при p ≤ 0,05 (рис. 6B). Під 
впливом осмотичного та сольового стресів від-
значалося підвищення вмісту H2O2 у пагонах, а 
попередня обробка мелатоніном пом’якшувала 
цей ефект.

За обробки насіння мелатоніном вміст одного з 
кінцевих продуктів ПОЛ — МДА у пагонах про-
ростків пшениці істотно не змінювався (рис. 6C). 
Осмотичний та особливо сольовий стреси при-
зводили до посилення інтенсивності ПОЛ у па-
гонах, про що свідчить підвищення вмісту МДА. 

Праймінг насіння мелатоніном помітно зменшу-
вав спричинюване стресорами накопичення про-
дукту ПОЛ у пагонах проростків (рис. 6C).

Активність каталази та гваяколпероксидази у 
пагонах проростків пшениці
У пагонах проростків, отриманих із зернівок, 
праймованих мелатоніном, за відсутності дії 
стресорів відзначалося підвищення активнос-
ті каталази (рис. 7А). Осмотичний та сольовий 

Рис. 3. Фенотип 72-годинних проростків пшениці за дії мелатоніну та стресових чинників: 1 — контроль; 2 — ме-
латонін (20 мкМ); 3 — ПЕГ 6000 (15%); 4 — NaCl (150 мМ); 5 — ПЕГ 6000 (15%) + мелатонін, (20 мкМ); 6 — NaCl 
(150 мМ) + мелатонін (20 мкМ)
Fig. 3. Phenotype of 72 hour-old wheat seedlings under the influence of melatonin and stress factors: 
1 — control; 2 — melatonin (20 μM); 3 — PEG 6000 (15%); 4 — NaCl (150 mM); 5 — PEG 6000 (15%) + melatonin (20 μM); 
6 — NaCl (150 mM) + melatonin (20 μM)
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Рис. 4. Загальна активність амілази у зернівках пшениці 
за дії осмотичного та сольового стресів та мелатоніну: 
1 — контроль; 2 — мелатонін (20 мкМ); 3 — ПЕГ 6000 
(15%); 4 — NaCl (150 мМ); 5 — ПЕГ 6000 (15%) + мелато-
нін, (20 мкМ); 6 — NaCl (150 мМ) + мелатонін (20 мкМ)
Fig. 4. Total amylase activity in wheat grains under osmotic 
and salt stresses and melatonin: 1 — control; 2 — melatonin 
(20 μM); 3 — PEG 6000 (15%); 4 — NaCl (150 mM); 5 — 
PEG 6000 (15%) + melatonin (20 μM); 6 — NaCl (150 mM) 
+ melatonin (20 μM)
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стреси спричиняли приблизно однакове зни-
ження активності ферменту. Водночас обробка 
насіння мелатоніном наближувала активність 
каталази до рівня контролю.

Активність ГПО у варіанті з обробкою насін-
ня мелатоніном за фізіологічно нормальних умов 
дещо підвищувалася (рис. 7B) та більше вона 
зростала за впливу модельної посухи і сольово-
го стресу. Обробка насіння мелатоніном помітно 
зменшувала спричинюване осмотичним стресом 
підвищення активності ГПО, проте не змінювала 
цей показник за умов сольового стресу.

Кореляційний аналіз впливу мелатоніну на 
проростання зернівок пшениці за стресових 
умов та біохімічні показники
Показники схожості насіння та біомаси паго-
нів дуже тісно корелювали між собою (p ≤ 0,01) 
(рис. 8). Також вони перебували в тісній прямій 

кореляції з активністю амілази в зернівках і 
вмістом цукрів у пагонах. Цілком закономірною 
видається і дуже висока кореляція вмісту цу-
крів з активністю амілази, оскільки надходжен-
ня розчинних вуглеводів у пагін етіольованих 
проростків залежить насамперед від інтенсив-
ності гідролізу запасного крохмалю.
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Рис. 5. Вміст цукрів (A) і проліну (B) у пагонах проро-
стків пшениці за дії осмотичного та сольового стресів 
і мелатоніну: 1 — контроль; 2 — мелатонін (20 мкМ); 
3 — ПЕГ 6000 (15%); 4 — NaCl (150 мМ); 5 — ПЕГ 6000 
(15%) + мелатонін, (20 мкМ); 6 — NaCl (150 мМ) + ме-
латонін (20 мкМ)
Fig. 5. Sugar (A) and proline (B) contents in shoots of whe-
at seedlings under osmotic and salt stresses and melatonin: 
1 — control; 2 — melatonin (20 μM); 3 — PEG 6000 (15%); 
4 — NaCl (150 mM); 5 — PEG 6000 (15%) + melatonin 
(20 μM); 6 — NaCl (150 mM) + melatonin (20 μM)
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Рис. 6. Генерація супероксидного аніон-радикала (A), 
вміст гідроген пероксиду (B) і малонового діальдегіду 
(C) у пагонах проростків пшениці за дії осмотичного та 
сольового стресів і мелатоніну: 1 — контроль; 2 — мела-
тонін (20 мкМ); 3 — ПЕГ 6000 (15%); 4 — NaCl (150 мМ); 
5 — ПЕГ 6000 (15%) + мелатонін, (20 мкМ); 6 — NaCl 
(150 мМ) + мелатонін (20 мкМ)
Fig. 6. Generation of superoxide anion radical (A), content 
of hydrogen peroxide (B) and malondialdehyde (C) in shoots 
of wheat seedlings under osmotic and salt stresses and mela-
tonin: 1 — control; 2 — melatonin (20 μM); 3 — PEG 6000 
(15%); 4 — NaCl (150 mM); 5 — PEG 6000 (15%) + melato-
nin (20 μM); 6 — NaCl (150 mM) + melatonin (20 μM)
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На відміну від вмісту цукрів, вміст проліну в 
пагонах проростків мав дуже високу зворотну 
кореляцію з показниками схожості зернівок і 
біомаси пагонів (рис. 8), що дозволяє розгляда-
ти накопичення проліну як ознаку інтенсивно-
го стресового впливу посухи та засолення при 
проростанні зернівок. При цьому вміст проліну 
також перебував у тісній зворотній кореляції з 
активністю амілази і вмістом цукрів.

Показники генерації АФО (супероксидного 
аніон-радикала та гідроген пероксиду) перебу-
вали у зворотній кореляції з показниками схо-
жості та біомаси пагонів, однак величини кое-
фіцієнтів кореляції виявилися невірогідними 
за p ≤ 0,05 (рис. 8). Водночас інтегральний по-
казник окиснювального стресу (вміст кінцевого 
продукту ПОЛ — МДА) перебував у вірогідній 
при p ≤ 0,01 зворотній кореляції з показника-
ми проростання зернівок і біомаси пагонів, що 
дозволяє розглядати окиснювальний стрес як 
один із чинників, що перешкоджає проростан-
ню зернівок і росту проростків. Також вміст 
МДА перебував у тісній зворотній залежності 
з показниками, що характеризують мобілізацію 
запасного крохмалю зернівок, — активністю 
амілази та вмістом цукрів.

Активність одного з ключових антиокси-
дантних ферментів — каталази — перебувала 
у прямій кореляції з показником схожості на-
сіння (p ≤ 0,05, рис. 8). Також активність цього 
ферменту мала вірогідну зворотну кореляцію 
з вмістом МДА і H2O2, що вказує на його вне-
сок у захист клітин від окиснювального стресу. 
Водночас активність ГПО була у зворотній ко-
реляції зі схожістю насіння та біомасою паго-
нів, хоча її величини виявилися не вірогідними 
за p ≤ 0,05. Примітно, що активність ГПО була 
у прямій кореляції з величинами генерації су-
пероксидного аніон-радикала та вмісту МДА, а 
також у зворотній кореляції з активністю аміла-
зи та вмістом цукрів (рис. 8).

Обговорення

Праймінг зернівок пшениці мелатоніном поміт-
но підвищував їхню схожість і біомасу органів 
проростків при проростанні насіння за умов 
осмотичного та сольового стресів (рис. 2, рис. 
3, табл. 1). Такі результати узгоджуються з не-
давно отриманими даними (Shaheen et al., 2024), 
які засвідчують позитивний вплив праймінгу 

зернівок мелатоніном у концентраціях 1–5 мг/л 
на показники проростання насіння пшениці та 
накопичення біомаси при осмотичному стресі, 
створюваному ПЕГ 6000. Однак у згаданій робо-
ті використовувалась методика довготривалого 
(16-годинного) праймування насіння. Водночас 
виявлені нами ефекти цілком порівнювані з да-
ними про позитивний вплив праймінгу мелато-
ніном у концентрації 20 мкМ насіння тритикале 
на його проростання та ріст проростків за умов 
осмотичного стресу (Guo et al., 2022).

Зовсім недавно отримано низку даних сто-
совно впливу праймінгу насіння на стійкість 
зернових злаків до осмотичних стресів, однак 
у цих дослідженнях використано інші методи-
ки обробки насіння мелатоніном. Так, Y. Fu зі 
співавт. (2024) показали, що праймінг насіння 
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Рис. 7. Активність каталази (A) і ГПО (B) у пагонах 
проростків пшениці за дії осмотичного та сольового 
стресів і мелатоніну: 1 — контроль; 2 — мелатонін (20 
мкМ); 3 — ПЕГ 6000 (15%); 4 — NaCl (150 мМ); 5 — ПЕГ 
6000 (15%) + мелатонін, (20 мкМ); 6 — NaCl (150 мМ) + 
мелатонін (20 мкМ)
Fig. 7. Activity of catalase (A) and guaiacol peroxidase (B) 
in shoots of wheat seedlings under osmotic and salt stres-
ses and melatonin: 1 — control; 2 — melatonin (20 μM); 
3 — PEG 6000 (15%); 4 — NaCl (150 mM); 5 — PEG 6000 
(15%) + melatonin (20 μM); 6 — NaCl (150 mM) + melato-
nin (20 μM)
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пшениці 100 мкМ мелатоніном підвищував ріст 
коренів і пагонів молодих рослин за дії слабких 
осмотичного (2% ПЕГ 6000) і сольового (0,1% 
NaCl) стресів. При цьому автори використову-
вали методику довготривалого (12-годинного) 
праймування насіння та стресові навантаження, 
які істотно не впливали на проростання насін-
ня. Позитивні ефекти праймінгу насіння пше-
ниці мелатоніном зафіксовані також у роботі 
F.M. Ismaeil зі співавт. (2024), в якій праймовані 
зернівки пророщували за дії сильного сольово-
го стресу (300 мМ NaCl). У цьому дослідженні 
відзначено збільшення показників швидкості 
проростання та лінійних розмірів органів про-
ростків за стресових умов під впливом мела-
тоніну. Однак слід зауважити, що в наведеній 
роботі обробка насіння мелатоніном також була 
довготривалою (20 год) і не передбачала вису-
шування насіння перед його пророщуванням 
за стресових умов. Отже, незважаючи на вели-
кий обсяг досліджень впливу обробки мелато-
ніном насіння пшениці та споріднених злаків, 
дотепер майже відсутні роботи, в яких спосіб 
обробки зернівок був би наближеним до прак-
тичних технологій. У нашій роботі вперше по-
казано, що істотний стрес-протекторний вплив 

мелатоніну, який призводить до підвищення 
схожості насіння і росту проростків пшениці 
за умов модельних посухи та засолення, прояв-
ляється й після повного висушування зернівок, 
праймованих розчинами мелатоніну (рис. 2, 3, 
табл. 1).

Відзначимо, що в деяких публікаціях пові-
домляється про позитивний вплив праймінгу з 
наступним висушуванням насіння на стійкість 
інших видів рослин. Так, показано що 6-годин-
на обробка зернівок кукурудзи мелатоніном в 
концентраціях 250–1000 мкМ з подальшим ви-
сушуванням підвищувала схожість насіння та 
ростові показники проростків в умовах модель-
ної посухи, створюваної ПЕГ 6000 (Muhammad 
et al., 2023). Також показано, що праймінг на-
сіння сої мелатоніном в концентраціях від 20 до 
300 мкМ протягом 6 год з наступним висушу-
ванням пришвидшував проростання насіння та 
підвищував накопичення біомаси проростків за 
дії сольового стресу (Awan et al., 2023). Таким 
чином, є підстави вважати, що використання 
мелатоніну саме у технологіях праймінгу насін-
ня може бути реальним інструментом регуля-
ції стійкості рослин різних видів, принаймні на 
ранніх фазах розвитку.

Рис. 8. Кореляційний аналіз Пірсона зв’язків між впливом посухи, засолення і мелатоніну на 
ростові та біохімічні показники. Вірогідно при p ≤ 0,05(*) та p ≤ 0,01(**)
Fig. 8. Pearson's correlation analysis of the relationships between the effects of drought, salinity, and 
melatonin on growth and biochemical parameters. Significant at p ≤ 0.05(*) and at p ≤ 0.01(**)
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Водночас в літературі повідомляється і про 
ефективність фоліарної обробки рослин роз-
чинами мелатоніну. Зокрема, показано підви-
щення солестійкості рослин пшениці за їхньо-
го обприскування 70 або 100 мкМ мелатоніном 
(Talaat et al., 2021; Khan et al., 2024). Також ви-
явлено пом’якшення спричинюваних посухою 
втрат води та інгібування росту рослин сої за 
фоліарної обробки 100 мкМ мелатоніном (Jahan 
et al., 2023).

У цілому екзогенний мелатонін підвищує 
стійкість рослин до стресових чинників на різ-
них фазах розвитку за різних способів обробки. 
Однак праймінг насіння становить особливий 
інтерес, оскільки є економічно доцільнішим по-
рівняно з іншими способами обробки (Muham-
mad et al., 2023). Крім того, така процедура дозво-
ляє використовувати вплив мелатоніну не лише 
на адаптивні реакції рослин, а й на фізіологічні 
процеси, пов’язані саме з проростанням насін-
ня. Останнє може бути особливо важливим при 
використанні насіння з невисокими посівними 
якостями, наприклад такого, що зазнає впливу 
старіння (Kolupaev et al., 2024b).

Однією зі складових пригнічення проро-
стання насіння злаків за умов осмотичного та 
сольового стресів може бути зниження актив-
ності амілази у зернівках. Саме такий ефект 
спостерігався і в наших експериментах. Оброб-
ка зернівок мелатоніном помітно зменшувала 
інгібування активності амілази, спричинюване 
осмотичним стресом, а за умов сольового стре-
су такий ефект виявлявся на рівні тенденції 
(рис. 4). Ці результати в цілому узгоджуються з 
даними роботи F.M. Ismaeil зі співавт. (2024), в 
якій показано помітне нівелювання спричиню-
ваного сольовим стресом пригнічення актив-
ності α- і β-амілаз у зернівках за їхньої попере-
дньої обробки мелатоніном.

Як зазначалося, гідроліз запасного крохмалю 
амілазою є ключовою передумовою для надхо-
дження розчинних вуглеводів до органів про-
ростка. У наших експериментах відзначалася 
дуже висока пряма кореляція між активністю 
амілази у зернівках і вмістом цукрів у пагонах 
(рис. 8). Водночас активність амілази та вміст 
цукрів тісно корелювали з показниками схо-
жості насіння та біомаси проростків. При цьо-
му обробка мелатоніном достовірно підвищу-
вала вміст розчинних вуглеводів у пагонах за 
обох типів стресу (рис. 5). Слід зауважити, що 

позитивний вплив мелатоніну на вміст цукрів 
у тканинах проростків пшениці за умов сольо-
вого стресу показаний також ще у кількох неза-
лежних дослідженнях (Chen et al., 2020; Zhang et 
al., 2022; Ismaeil et al., 2024). Ефекти підвищення 
активності амілази та вмісту цукрів за стресо-
вих умов в об’єктах, оброблених мелатоніном, 
можуть бути наслідком спричинюваних ним 
глибоких змін гормонального балансу. Зокре-
ма, як показано, у кукурудзи праймінг зернівок 
мелатоніном призводив до підвищення вмісту 
гіберелінів та 2-індолілоцтової кислоти (ІОК), 
що в свою чергу посилювало експресію генів, 
пов’язаних з метаболізмом крохмалю та сахаро-
зи (Wang et al., 2024). Роль гіберелінів і до певної 
міри ІОК у проростанні насіння, в тому числі за 
стресових умов, вивчена досить добре (Kosakiv
ska et al., 2022), а останніми роками доповню-
ється важливими відомостями про участь спе-
цифічних сигнальних білків у реалізації впливу 
вказаних гормонів на метаболізм запасних вуг-
леводів (Sghayar et al., 2023; Alybayev et al., 2024).

Підвищення вмісту розчинних вуглеводів 
у пагонах проростків, отриманих із зернівок, 
праймованих мелатоніном, напевно, є важли-
вою складовою його стрес-протекторної дії. 
Розчинні вуглеводи, які в етіольованих проро-
стках надходять із зернівок завдяки активації 
гідролізу крохмалю, виконують не лише плас-
тичні та енергетичні функції, а й стрес-протек-
торні і, можливо, регуляторні. Цілком очевид-
ним є їхній внесок у підвищення осмотичного 
тиску, що необхідно для адаптації до посухи 
та сольового стресу. Також розчинні вуглеводи 
виконують мембранопротекторні й антиокси-
дантні функції (Kolupaev et al., 2023b). Показано, 
що екзогенна глюкоза спричиняла інгібування 
проростання зернівок пшениці за оптимальних 
умов, проте істотно посилювала ріст коренів і 
пагонів при пророщуванні за умов сольового 
стресу. Також у присутності глюкози підвищу-
валася активність антиоксидантних ферментів 
і зменшувалися показники окиснювальних по-
шкоджень (Hu et al., 2012).

Не виключено, що зменшення окиснюваль-
них пошкоджень у проростків, отриманих із 
зернівок, праймованих мелатоніном, принаймні 
частково може бути зумовлено впливом мела-
тоніну на накопичення розчинних вуглеводів. 
Водночас відомо, що мелатонін, маючи без-
посередні антиоксидантні властивості, також 
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здатний активувати антиоксидантну систему, 
діючи як сигнальна молекула (Taboada et al., 
2023).

У наших експериментах обробка зернівок 
мелатоніном попереджала спричинюване осмо-
тичним і сольовим стресами зниження актив-
ності каталази в пагонах проростків (рис. 7). Ві-
домо, що каталаза дуже ефективно знешкоджує 
високі концентрації H2O2 у тканинах (Scandali-
os, 1997). Примітно, що в умовах наших експе-
риментів відзначалася висока зворотна кореля-
ція між активністю каталази і вмістом гідроген 
пероксиду та МДА у пагонах проростків (r = 
0,914 та 0,837 відповідно). З активністю катала-
зи також добре корелювали величини схожості 
насіння та біомаси проростків (рис. 8). Такі ре-
зультати можуть свідчити про значний внесок 
каталази в регуляцію про-/антиоксидантної 
рівноваги за дії праймінгу насіння мелатоніном. 
Натомість у наших експериментах не виявлено 
вірогідної кореляції між показниками проро-
стання насіння та активності іншого ферменту, 
задіяного у знешкодженні гідроген пероксиду 
(ГПО). Більше того, зафіксовано вірогідну пря-
му кореляцію між активністю ГПО та генера-
цією супероксидного аніон-радикала пагонами 
проростків пшениці (рис. 7), що може вказувати 
на функціонування цього ферменту не як анти-
оксиданту, а як проокисиданту. Відомо, що ГПО 
може не тільки знешкоджувати АФО, а й бра-
ти участь у генерації супероксидного радикала 
(Kolupaev, Karpets, 2014). При цьому переклю-
чення ферменту з антиоксидантних на проокси-
дантні функції може залежати від субстратного 
оточення, pH та деяких інших чинників.

Ще однією складовою реакцій-відповідей на 
дію стресорів і екзогенного мелатоніну, яку важ-
ко інтерпретувати однозначно, є зміна вмісту 
проліну в пагонах проростків пшениці. Стресові 
чинники ПЕГ 6000 і NaCl викликали класичну 
реакцію підвищення вмісту проліну (рис. 5B). 
Однак обробка насіння мелатоніном, позитивно 
впливаючи на проростання зернівок і ріст про-
ростків за стресових умов, практично не зміню-
вала вміст проліну при сольовому стресі та дещо 
знижувала його за умов осмотичного стресу, 
створюваного ПЕГ 6000. Раніше було показано, 
що мелатонін при його надходженні через коре-
ні за дії на проростки пшениці ПЕГ 6000 сприяв 
підвищенню вмісту проліну в нестійкого сорту 
і не змінював цей показник у стійкого (Karpets 

et al., 2023). Про відсутність змін вмісту пролі-
ну в окремих сортів пшениці за дії мелатоніну 
в умовах сольового стресу повідомляється і у 
роботі Z. Zhang зі співавт. (2022). Більше того, 
при дослідженні процесів проростання зернівок 
сорго різних генотипів було встановлено сильну 
зворотну кореляцію між схожістю за умов за-
солення та накопиченням проліну, на підставі 
чого припускають, що синтез проліну може бути 
адаптивною стратегією рослин для попереджен-
ня проростання зернівок у стресовому середо-
вищі (Thakur, Sharma, 2005).

Водночас у низці досліджень повідомляєть-
ся про позитивний вплив екзогенного проліну 
на проростання зернівок і ріст рослин за умов 
осмотичного та сольового стресів. Наприклад, 
праймінг зернівок рису екзогенним проліном 
у низьких концентраціях сприяв їхньому про-
ростанню за умов сольового стресу (Singh et al., 
2018). Екзогенне застосування проліну зменши-
ло спричинюване посухою інгібування росту 
Brassica napus L., поліпшуючи показники водно-
го режиму, вмісту хлорофілу та попереджаючи 
розвиток окиснювального стресу (Jurkonienė et 
al., 2023). В цілому обговорення внеску модуля-
цій вмісту проліну в процеси адаптації рослин 
до осмотичних стресів виходить за рамки теми 
цієї роботи. Слід лише зауважити, що, незважа-
ючи на здатність рослин істотно підвищувати 
вміст проліну за стресових умов, також відомо і 
про інгібування росту та інших функцій рослин 
за надлишкового вмісту проліну та про високу 
токсичність продуктів його метаболізму (Me-
ena et al., 2019). Ймовірно, що ефекти проліну 
(захисні або ріст-інгібувальні) залежатимуть 
від його клітинної компартментації та складної 
функціональної взаємодії з іншими компонен-
тами стрес-протекторних систем.

Як уже зазначалося, вплив мелатоніну на 
вміст проліну за стресових умов залежить від 
видових і сортових особливостей рослин (Kar-
pets et al., 2023). Не виключено також, що залеж-
но від об’єктів і експериментальних умов внесок 
різних стрес-протекторних систем у спричиню-
ваний мелатоніном ефект підвищення стійкості 
рослин може різнитися. У рамках досліджува-
ної нами моделі (етіольовані проростки з прай-
мованого мелатоніном насіння, що піддаються 
дії осмотичного та сольового стресів) ймовірно 
найбільшу роль в адаптації відігравало зростан-
ня вмісту цукрів та підвищення активності 
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антиоксидантних ферментів, зокрема каталази. 
Принаймні величини цих показників перебу-
вали у тісній прямій кореляції з проростанням 
зернівок і біомасою проростків.

Висновки

Праймінг зернівок пшениці мелатоніном під-
вищував їхню схожість, посилював ріст проро-
стків, а також збільшував співвідношення між 
біомасою пагонів і коренів за умов модельної 
посухи (вплив ПЕГ 6000) і сольового стресу. 
При цьому обробка мелатоніном пом’якшува-
ла спричинюване стресами інгібування амілази 
та сприяла накопиченню розчинних вуглеводів 
у пагонах проростків. Під впливом мелатоні-
ну зменшувалися показники генерації АФО і 
прояву окиснювальних пошкоджень у клітинах 
пагонів проростків. Водночас обробка мелато-
ніном сприяла зростанню активності одного з 
ключових антиоксидантних ферментів — ката-
лази. Відносно короткочасна обробка зернівок 
пшениці розчинами мелатоніну з наступним 
висушуванням до вихідної вологості може бути 

практичним інструментом для підвищення схо-
жості насіння та стійкості рослин до стресів, що 
спричиняють зневоднення.
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Effect of melatonin priming on seed germination, carbohydrate metabolism, 
and antioxidant system in Triticum aestivum (Poaceae) under drought and salt stress
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Abstract. Treatment of plants with melatonin (N-acetyl-5-methoxytryptamine, MT) can increase plant resistance to various 
abiotic stresses, including drought and salinity. However, the effect of melatonin priming of cereal grains, in particular of 
wheat, on their germination and the state of seedling defence systems under osmotic stress remains insufficiently studied, and 
this determined the aim of our research. The effect of incubating seeds in a melatonin solution at a concentration of 20 μM 
for 3 hours, followed by drying, on the germination of seeds of winter common wheat (Triticum aestivum 'Etana'), seedling 
growth, and the state of their antioxidant and osmoprotective systems under the influence of model drought (15% PEG with 
a molecular weight of 6000 Da) or salinity (150 mM NaCl) was evaluated. Under the influence of PEG 6000 and especially 
NaCl, a decrease in seed germination and inhibition of seedling growth were observed. Pretreatment of seeds with mela-
tonin solutions significantly alleviated these effects. Stress factors caused a decrease in amylase activity in grains and sugar 
content in seedling shoots, and treatment of seeds with melatonin eliminated these effects. Melatonin priming also reduced 
the generation of reactive oxygen species (ROS) by seedling shoots and the accumulation of the lipid peroxidation product 
malondialdehyde (MDA) under stress conditions. The high positive correlation of seed germination and shoots growth with 
amylase activity, sugar content, and catalase activity indicates the contribution of changes in carbohydrate metabolism and 
the functioning of the antioxidant system to the stress-protective effect of melatonin. At the same time, proline content in-
versely correlated with germination of seeds and growth but directly correlated with ROS generation and MDA levels, which 
characterise the development of oxidative stress. It was concluded that melatonin priming of wheat seeds is promising for 
improving germination processes under adverse conditions.
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