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Розглянуто особливості функціонування фітогормонів цитокінінової природи в різних органах 

рослин (апікальних меристемах, коренях, листках, стеблі, репродуктивних органах). Описано 

вплив стресових чинників (гіпо- і гіпертермії, посухи, засолення) на баланс ендогенних 

цитокінінів та систему їхнього сигналінгу. Наведено відомості щодо можливості керування 
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1
Інтеграція росту і розвитку фотосинте-

зуючих та нефотосинтезуючих, вегетативних та 

репродуктивних органів рослин відбувається за 

допомогою локальних та довгодистанційних 

сигнальних систем, серед яких чи не найважли-

вішою є гормональна. Практично вся життєдія-

льність рослини перебуває під контролем фіто-

гормонів, вони запускають і регулюють всі без 

винятку життєві програми. Між гормональними 

речовинами існує тісний взаємозв’язок, вони 

діють комплексно. Ріст і розвиток рослин зале-

жить від певного балансу як гормонів різних 

класів, так і співвідношення метаболічних 

форм гормонів одного класу (Vanstraelen, 

Benková, 2012; Murphy, 2015).  

Одним з ключових компонентів гормона-

льного комплексу є цитокініни, які контролю-

ють поділ клітин, стимулюють утворення та ак-

тивність меристем пагонів, формують атрагую-

чу здатність тканин, затримують процес ста-

ріння листків, інгібують ріст та галуження ко-

реня, беруть участь в регуляції процесу пророс-

тання насіння та формуванні відповіді на стре-

сові впливи (Ha et al., 2012; El-Showk et al., 

2013; Murai, 2014; Vanková, 2014).  

Основний обсяг інформації стосовно ре-

гуляторної дії цитокінінів отримано на вищих 

рослинах. З розробкою молекулярно-

генетичних методів досягнуто значного посту-
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пу у розумінні біосинтетичних і метаболічних 

шляхів цитокінінів, механізмів рецепції і транс-

дукції цитокінінових сигналів (Kieber, Schaller, 

2014). Роботи останніх років остаточно довели 

органоспецифічність функціонування цих фіто-

гормонів. Встановлено неоднозначність ефектів 

окремих форм цитокінінів: молекули гормону з 

різними варіаціями структури бічного ланцюга, 

ймовірно, медіюють різні біологічні сигнали в 

акропетальному та базипетальному напрямках 

(Романов, 2009). Це зумовлює необхідність ви-

окремлення ролі цитокінінів у функціонуванні 

різних органів рослин, що сприятиме кращому 

розумінню їхньої участі в регуляції процесів 

росту, розвитку та формування стійкості рос-

лин у цілому.  

Локалізація і функції цитокінінів в  

органах рослин  

Регуляція поділу клітин та їх диференці-

ації – одна з головних функцій цитокінінів у 

рослин. Здатність індукувати мітоз в культурі 

тканин багатьох рослин була встановлена ще на 

початку дослідження цих гормонів. Високі рів-

ні цитокінінів присутні в усіх мітотично актив-

них точках рослини, тоді як у тканинах, де по-

діл клітин не відбувався, цитокініни містилися 

у дуже низьких концентраціях, а нанесення ек-

зогенних цитокінінів на органи з низьким вміс-

том цитокінінів індукувало цитокінез (Dewitte 

et al., 1999; Schaller et al., 2014). У синхронізо-

ваній культурі тканин тютюну BY-2 спостері-

галося варіювання вмісту зеатину протягом 

клітинного циклу з різким піком наприкінці S-
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фази і при входженні в мітоз (Redig et al., 1996). 

Існують докази, що цитокініни задіяні в регу-

ляції усіх стадій клітинного циклу. Так, у ара-

бідопсису цитокініни стимулюють експресію 

гена CYCD3, який кодує білок із класу циклінів, 

відповідальний за перехід G1/S у клітинному 

циклі (Riou-Khamlichi et al., 1999), причому у 

різних тканинах ця дія гормонів мала свою 

специфіку. Дослідження рослин тютюну, мута-

нтних за генами циклін-залежних кіназ, ключо-

вих ферментів переходу G2/М, показали, що 

цей процес також перебуває під контролем ци-

токінінів, причому саме регуляція цього пере-

ходу може бути критичною для перебігу усього 

мітозу (Francis, 2011; Shaller et al., 2014).  

Таким чином, цитокініни, безперечно, ві-

діграють роль регулятора у клітинному циклі 

рослин, проте ця регуляція може бути як пози-

тивною, так і негативною у різних тканинах, 

наприклад, в апікальних меристемах пагона і 

кореня. У цих двох типах меристем існують ри-

си подібності і відмінності у цитокініновому 

сигналінгу. Перші стосуються розмірів мерис-

тем. Наприклад, потрійні мутанти за рецепто-

рами цитокінінів демонстрували деградовані 

меристеми як у пагонів, так і у коренів через 

зменшення клітинного поділу (Higuchi et al., 

2004). Застосування екзогенних цитокінінів або 

підвищення чутливості до них за рахунок мута-

цій стимулювало поділ клітин у кореневому 

центрі, що перебуває у спокої (Zhang et al., 

2013), а у мутантів з оверекспресією цитокіні-

нокcидази (CKX) і відповідно зниженим рівнем 

цитокінінів зменшувалися розміри верхівкової 

меристеми пагона (Werner et al., 2001; 2003). 

Проте більшість даних свідчить про протилеж-

ну дію цитокінінів у верхівках пагонів та коре-

нів (Kyozuka, 2007; Skylar, Wu, 2011).  

Апікальні меристеми  

Як відомо, в культурі тканин цитокініни 

необхідні не лише для утворення недиференці-

йованих калусів, а й для подальшого форму-

вання нової верхівкової меристеми пагона, де 

вони стимулюють проліферацію недиференці-

йованих клітин і власне утворення самої мерис-

теми (Shaller et al., 2014). У верхівкових мерис-

темах пагона рівень цитокінінів регулюється 

високоспецифічними білками родини KNOX, 

які відповідають за формування меристеми. 

Експресія генів KNOX забезпечує високий рі-

вень цитокінінів, а також репресує біосинтез гі-

берелінів, встановлюючи певний баланс цих 

гормонів, що і сприяє формуванню меристеми, 

а підйом рівня цитокінінів збільшує експресію 

KNOX, утворюючи таким чином регуляторну 

петлю зі зворотним зв’язком (Shani et al., 2006). 

Дія транскрипційного фактора SHOOT-

MERISTEMLESS (STM), який інгібує клітинну 

диференціацію і підтримує високу специфіч-

ність клітин апікальної меристеми пагона ара-

бідопсису, також тісно пов’язана з рівнем ци-

токінінів і цитокінін-залежним цикліном 

CYCD3 (Scofield et al., 2013). Мутанти stm час-

тково відновлюють фенотип при нанесенні ек-

зогенних цитокінінів або при оверекспресії од-

ного з генів їх біосинтезу IPT7 (Jasinski et al., 

2005), а індукція STM позитивно регулює акти-

вність IPT7 (Miyawaki et al., 2006). Крім того, 

транскрипційний фактор WUSCHEL (WUS), 

який позитивно регулює проліферацію клітин 

верхівкової меристеми пагона, безпосередньо 

репресує деякі білки-регулятори відповіді на 

цитокініни типу А, що підвищує чутливість 

клітин до цитокінінів (Sklyar, Wu, 2011). Висо-

кий рівень цитокінінів у верхівковій меристемі 

пагона підтримується локальною експресією 

одного з генів їх біосинтезу – LOG. Зокрема, 

LOG4 експресується в невеликій групі клітин – 

шарі L1 меристеми (Chickarmane et al., 2012). 

При цьому утворюються активні форми цито-

кінінів, але вміст зеатину значно перевищує 

вміст ізопентеніладеніну (Sklyar, Wu, 2011). 

Такий дуже локальний синтез активних форм 

цитокінінів у тканині, розвиток якої контролю-

ється цими гормонами, свідчить на користь їх 

паракринної функції.  

На відміну від пагонів, в апікальних ме-

ристемах коренів цитокініни відіграють роль 

негативного регулятора росту. Так, у мутантів 

зі зниженим рівнем цитокінінів швидкість ви-

довження коренів була значно вищою, а кіль-

кість бічних і адвентивних коренів – більшою 

порівняно із диким типом рослин, зростала та-

кож маса коренів і розмір меристеми (Werner et 

al., 2003). Посилений ріст коренів у цитокінін-

дефіцитних рослин відбувався за рахунок збі-

льшення кількості клітин, проте їх розміри не 

змінювалися, тобто клітини кореневої меристе-

ми більш тривалий час перебували в меристе-

матичній фазі, проходячи більше мітотичних 

циклів перш, ніж перейти до видовження 

(Schmülling et al., 2005; Dello Ioio et al., 2007). 

Нанесення екзогенних цитокінінів спричиняло 

зменшення числа бічних коренів (Li et al., 

2006). Цитокініни стимулювали швидкість клі-

тинної диференціації у зоні видовження кореня 

(Dello loio et al., 2007), сам процес переключен-

ня від клітинного поділу до диференціації та-

кож залежить від рівня ендогенних цитокінінів 

(Werner et al., 2003). Загалом, фізіологічні кон-
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центрації цитокінінів стримують розвиток ко-

реневої системи.  

Специфічною рисою контролю проліфе-

рації клітин у коренях є дуже тісний зв’язок 

між системою сигналінгу цитокінінів і аукси-

нів. Ці два гормони діють у протилежних на-

прямах, підтримуючи баланс між поділом і ди-

ференціацією клітин у меристемах. Білки-

регулятори відповіді цитокінінів типу В – 

ARR1, ARR10 і ARR12 – виявляють максима-

льну активність в перехідній субмеристематич-

ній зоні кореня (Dello Ioio et al., 2008; 2012). 

ARR1 і ARR12 стимулюють експресію гена 

SHORT HYPOCOTYL 2 (SHY2), який є репресо-

ром сигналінгу ауксинів і запобігає активації 

ауксин-залежних генів, і в такий спосіб пригні-

чують транскрипційну відповідь на ауксини 

(Moubayidin et al., 2010). Цитокініни також ре-

гулюють активність ауксинів у коренях, інгі-

буючи рівень білків-транспортерів ауксинів 

(родина PIN-білків), сприяючи їх деградації у 

вакуолях (Zhang et al., 2013). Такий механізм 

негативної дії цитокінінів має місце і при інгі-

буванні ними утворення примордіїв бічних ко-

ренів (Marhavý et al., 2011). Чутливість до му-

тацій цитокінінового біосинтезу або сигналінгу 

значно більша у молодих примордіїв бічних 

коренів, ніж у розвинутих (Bielach et al., 2012). 

Було висунуто припущення, що інгібуючий 

ефект цитокінінів виявляється на стадії індукції 

примордію в перициклі, після чого починається 

синтез цих гормонів у самому примордії (Debi 

et al., 2005). Було також показано, що ріст біч-

них коренів залежить від цитокінінів, синтезо-

ваних у головному корені (Высоцкая и др., 

2007). Отже, цитокініни діють на самому поча-

тку закладання і розвитку бічних коренів і ре-

гулюють потік ауксинів, необхідний для цього 

процесу (Shaller et al., 2014).  

Дослідження останніх років показали, що 

окрім впливу на сигналінг ауксинів, цитокініни 

в корені можуть контролювати диференціацію 

клітин прямим шляхом за рахунок утворення 

регуляторних циклів зі зворотним зв’язком з 

транскрипційним фактором PHABULOSA 

(Dello Іoio et al., 2012) та з білком CCS52A1, ак-

тиватором убіквітін-лігази E3, що забезпечує 

проходження анафази мітозу (Takahashi et al., 

2013). 

Таким чином, цитокініни, безперечно, ві-

діграють суттєву регуляторну роль у форму-

ванні апікальної меристеми як у пагонах (пози-

тивна регуляція), так і у коренях (негативна ре-

гуляція). Найскладніше питання, яким чином 

один і той самий гормон може виконувати про-

тилежні функції, поки що не має однозначної 

відповіді. Існує припущення, що напрям дії ци-

токінінів залежить від їх концентрації у ткани-

нах рослин: у нижчих кількостях вони активу-

ють мітоз, а у вищих – інгібують (Shaller et al., 

2014). Певне підтвердження цьому дають екс-

перименти із застосуванням екзогенних цитокі-

нінів in vitro (Uzelac et al., 2012). Однак, чітких 

кореляцій при дослідженні ендогенних гормо-

нів не виявлено. Крім того, дія цитокінінів на 

клітинний цикл у меристемах залежить від ба-

гатьох тканиноспецифічних факторів та від вза-

ємодії з іншими гормонами. Цілісної картини 

інтеграції цих компонентів поки що немає, не 

виключено, що їх кількість значно більша.  

Корені  

У коренях цитокініни виконують не тіль-

ки функції формотворчого регулятора, а й кон-

тролюють їх здатність поглинати поживні ре-

човини з навколишнього середовища, останні в 

свою чергу впливають на функції цитокінінів і, 

відповідно, на ріст і розвиток рослини (Argueso 

et al., 2009). Найкраще досліджено роль цитокі-

нінів в асиміляції азоту (Kiba et al., 2011). Ві-

домо, що рівень доступних нітратів впливає на 

рівень ендогенних цитокінінів: додавання ніт-

ратів до коренів арабідопсису приводить до 

зростання у них рівнів різних форм ендогенних 

цитокінінів (Takei et al., 2001; 2004). При цьому 

збільшується експресія генів, що кодують клю-

човий фермент біосинтезу цитокінінів ізопен-

тенілтрансферазу (IPT) − ІРТ3 та ІРТ5 у коре-

нях (Miyawaki et al., 2004). Руйнування гена 

ІРТ3 значно послаблює нітрат-залежну індук-

цію синтезу цитокінінів, а додавання азоту у 

формі амонію активує лише ген ІРТ5 (Takei et 

al., 2004). У рису найбільшу індукцію ІРТ-генів 

спричиняв глютамін, при цьому домінантним 

геном був ІРТ4 (Kamada-Nobusada et al., 2013). 

Отже, мішень для регуляції біосинтезу цитокі-

нінів залежить від того, у якій формі асимілю-

ється азот.  

Цитокініни відіграють ключову роль в 

органогенезі азотфіксуючих кореневих бульбо-

чок у бобових рослин. Екзогенно нанесений 

БАП не тільки збільшує кількість бульбочок, 

але й стимулює утворення їх у коренях 

(Heckmann et al., 2011). Обробка цитокінінами 

індукує експресію генів, що кодують транскри-

пційні регулятори MsENOD2 та нодулін 

ENOD40, специфічні для ініціації та формуван-

ня бульбочок (Suzaki et al., 2013). Цитокініни 

також покращують ефективність азотфіксації, 

підвищуючи активність нітратредуктази та ніт-

рогенази (Frugier et al., 2008). 
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Таким чином, цитокініни є найважливі-

шими регуляторами азотного метаболізму у ро-

слин. Постачання інших елементів живлення 

також відбувається за їх участю. У рослин, які 

вирощувалися в умовах фосфорного голоду-

вання, значно зменшувався рівень ендогенних 

цитокінінів (Horgan, Wareing, 1980). Мутанти, 

нездатні акумулювати фосфор, змінювали чут-

ливість до цих гормонів (Lan et al., 2006). Гени, 

які активуюються при дефіциті фосфору, галь-

муються цитокінінами  (Wang et al., 2006). Ци-

токініни ідукують гени, що кодують ферменти 

асиміляції й транспорту сульфатів, хоча їх ен-

догенний рівень не змінюється при сульфатно-

му голодуванні (Ohkama et al., 2002; Maruyama-

Nakashita et al., 2004). Експресія генів, які від-

повідають за асиміляцію заліза, негативно ре-

гулюється цитокінініами, а додавання заліза до 

коренів рослин, що вирощувалися за дефіциту 

цього елемента, активує гени ІРТ3 та регулято-

ри відповіді на цитокініни типу А (Séguéla et 

al., 2008). Зниження рівня ендогенних цитокіні-

нів відбувається і при нестачі калію. Дефіцитні 

за цитокінінами рослини стійкіші до відсутнос-

ті цього елемента живлення, а рослини з гіпер-

синтезом цитокінінів – чутливіші (Nam et al., 

2012).  

Наведені дані свідчать, що за допомогою 

цитокінінового сигналінгу не тільки передаєть-

ся інформація про доступність поживних еле-

ментів для коренів, але й відбувається регуля-

ція їх засвоєння рослиною.  

Листки  

Цитокініни беруть участь в регуляції рос-

ту і розвитку листків упродовж всього онтоге-

незу рослини. Вивчення змін ендогенного вміс-

ту цитокінінів в листках солодкого перцю в 

процесі їх розвитку показало наявність кореля-

ції між швидкістю розтягування листка та вміс-

том зеатину та зеатинрибозиду (Ulvskov et al., 

1992). У квасолі спостерігали накопичення 

кон’югатів цитокінінів (зеатинглюкозиду) під 

час уповільнення і припинення росту листка 

(Ситник та ін., 2002). Найвищий рівень цитокі-

нінів в листках м’яти відзначено на початку за-

цвітання, найнижчий – у фазі відцвітання (Бе-

лынская и др., 1994). Для початку онтогенезу 

листкових пластинок Bryophyllum crenatum ха-

рактерне підвищення рівня ендогенних цитокі-

нінів з подальшим його зниженням у міру ста-

ріння (Slabý, Šebánek, 1985). Нанесення екзо-

генного кінетину значно підвищувало кількість 

та площу листків Cajanus cajan (Mukherjee, 

Kumar, 2007). У трансгенних рослин арабідоп-

сису, дефіцитних за цитокінінами, розростання 

листкової пластинки було суттєво редуковано 

за рахунок зменшення кількості клітин, проте 

ріст листків продовжувався навіть після зацві-

тання (Werner et al., 2003). Екзогенні цитокіні-

ни збільшували кількість транскриптомів у мо-

лодих листків томату і стимулювали їх розви-

ток, активуючи експресію цитокінін-залежних 

генів (Shi et al., 2013). Цитокініни є необхідним 

регулятором первинних процесів утворення ли-

сткової пластинки з латеральних ділянок апіка-

льної меристеми пагона, де вони медіюють ак-

тивність KNOX-білків, відповідальних за про-

дукування меристематичних клітин. Проте піс-

ля завершення фази недетермінованого росту і 

переходу до первинного і вторинного морфоге-

незу цитокініни діють незалежно від цих білків, 

а їх функціонування і морфогенетична актив-

ність набувають все більшої залежності від ау-

ксинів, і врешті решт форма і розмір листків 

визначається співвідношенням цих двох гормо-

нів (Shany et al., 2010). Дослідження мутантів 

арабідопсису IPT7 і CKX3 продемонстрували 

залежність форми листків та мозаїчності їх клі-

тин від рівня ендогенних цитокінінів (Li et al., 

2013b).  

Одним з найбільш відомих ефектів цито-

кінінів у листках є затримання їх старіння та 

пожовтіння. У численній кількості дослідів на 

листках і пагонах багатьох видів рослин пока-

зано, що екзогенне нанесення цитокінінів за-

тримує старіння як зрізаних, так і інтактних ли-

стків при переміщенні їх у темряву, активуючи 

при цьому синтез білка і транспорт асимілятів. 

Позеленіння старіючих листків спостерігалося 

головним чином у місці нанесення екзогенного 

гормону (Кулаева, 1973). Показані корелятивні 

залежності між початком і розвитком старіння 

листків і зменшенням вмісту ендогенних цито-

кінінів у них (Singh et al., 1992). У багатьох ро-

слин зниження надходження цитокінінів у лис-

тки з ксилемним соком також провокувало ста-

ріння (Gan, Amasino, 1996). Проте регуляція 

старіння листків відбувається не лише за раху-

нок транспорту цитокінінів від коренів, а й 

шляхом зменшення їх локального синтезу. Тра-

нскриптомний аналіз листків арабідопсису по-

казав, що під час старіння різко знижується 

експресія генів біосинтезу цитокінінів і збіль-

шується активність цитокініноксидаз (Breeze et 

al., 2011). Несподівані результати було отрима-

но при дослідженні мутантів. У рослин з гіпер-

синтезом цитокінінів не виявлено збільшення 

тривалості життя листків, а у цитокінін-

дефіцитних рослин не спостерігалося передча-

сного старіння листків, кількість хлорофілу за-

лишалася такою ж, як і у листках рослин дико-
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го типу (Eckardt, 2003). Це свідчить про склад-

ний характер взаємозв’язків між регуляцією 

старіння і сигналінгом цитокінінів, їх опосере-

дкованість іншими факторами. Зокрема, у рос-

лин багатьох видів виявлено білок старіння 

SAG12 (Senescence Associated Gene12), який є 

промотором експресії ІРТ-генів і обмежує рі-

вень цитокінінів у старіючих листках (Zwack, 

Rashotte, 2013). Крім того, в регуляції транск-

рипційної відповіді на цитокініни при старінні 

задіяні компоненти сигналінгової системи цих 

гормонів – рецептор АНК3, білок-регулятор ві-

дповіді ARR2 та транскрипційний фактор CRF6 

(Cytokinin Response Factor) (Kim et al., 2006). 

Останній є негативним регулятором старіння 

листків, а мутанти crf6 майже повністю втра-

чають здатність затримувати старіння під дією 

цитокінінів (Zwack et al., 2013a; b). Нещодавно 

виявлено транскрипційні фактори CIN-TCP, ан-

тагоністи цитокінінів, які відповідають за дете-

рмінованість росту листків і їх дозрівання. Екс-

пресія генів CIN-TCP і, зокрема один з цих фа-

кторів TCP4, безпосередньо індукують негати-

вний білок-регулятор відповіді на цитокініни 

ARR16, і тим самим знижують чутливість лис-

тків до цитокінінів (Efroni et al., 2013).  

Слід зауважити, що здатність цитокінінів 

затримувати старіння листків пов’язана з регу-

ляцією ними переміщення асимілятів. Встанов-

лено вплив цих гормонів на активність інверта-

зи клітинної стінки, яка розщеплює сахарозу на 

гексозні мономери (Balibrea Lara et al., 2004). 

Тісний взаємозв’язок між функціонуванням 

цього ферменту, ІРТ і SAG12, а також їх роль у 

цитокінін-залежному затриманні старіння лист-

ків показано у рослин томатів (Jin et al., 2009).  

Одним з основних проявів затримки ста-

ріння листків за дії цитокінінів є їх позеленіння, 

при цьому накопичуються як фотосинтетичні 

пігменти, так і білки тилакоїдних мембран хло-

ропластів (Кулаева, Кузнецов, 2002; Kulaeva et 

al., 2002). Хлоропласти є чи не найважливішою 

мішенню дії цитокінінів у клітині. Відомо, що 

цитокініни беруть участь у контролі біогенезу 

хлоропластів (Kusnetsov et al., 1994; Zavaleta-

Mancera et al., 1999), активують експресію ге-

нів, що кодують білки хлоропластів 

(Lochmanová et al., 2008; Zubo et al., 2008), сти-

мулюють синтез хлорофілу і каротиноїдів, які 

необхідні для формування фотосистеми ІІ 

(Kusnetsov et al., 1994; Yaronskaya et al., 2006), 

активують фотосинтез (Yaronskaya et al., 2006). 

Хлоропласти містять ферменти біосинтезу ци-

токінінів, а також повний спектр ендогенних 

цитокінінів, включаючи вільні основи та їх ри-

бозиди, риботиди, глюкозиди (Benková et al., 

1999; Hirose et al., 2008). Метаболізм хлоропла-

стних цитокінінів є до певної міри незалежним 

від дії ферментів цитоплазми (Polanska et al., 

2007). Трансформовані рослини з репресовани-

ми функціями рецепторів цитокінінів і білків-

регуляторів відповіді типу В мали знижений рі-

вень хлорофілу і недорозвинені хлоропласти 

(Riefler et al., 2006). Нещодавно знайдено дві 

родини цитокінін-залежних білків-

транскрипційних факторів (GNC/CGA1 та 

CRF), які регулюють розвиток хлоропластів із 

пропластид, їх ріст і поділ (Okazaki et al., 2009; 

Köllmer et al., 2011; Chiang et al., 2012). Експре-

сія генів GNC/CGA1 та CRF значно активується 

за дії екзогенних цитокінінів, а мутації цих ге-

нів впливають на біомасу, кількість хлороплас-

тів, вміст хлорофілу й індекс продуктивності 

рослин рису (Hudson et al., 2013).  

Таким чином, першорядна роль цитокіні-

нів у регуляції формування і функціонування 

хлоропластів і фотосинтетичних пігментів не 

викликає сумніву. Проте шляхи сигналінгу ци-

токінінів у хлоропластах, їх зв’язок з іншими 

компартментами цитоплазми і ядром, невідомі. 

Наявність у хлоропластах цитокінін-зв’язуючих 

білків з транскрипційною активністю вказує на 

можливість існування відносно автономної си-

стеми рецепції гормонів у цих органелах 

(Brovko et al., 2010).  

Регуляторні функції цитокінінів у лист-

ках не обмежуються контролем їх росту і роз-

витку. Ці гормони можуть також впливати на 

транспірацію рослини, стимулюючи відкриван-

ня продихів. Екзогенні цитокініни індукують 

цей процес, виступаючи при цьому антагоніс-

тами АБК і синергістами ауксинів (Acharya, 

Assmann, 2009). Механізм такої дії поки що не 

відомий. Встановлено лише, що цитокініни ін-

гібують індуковане АБК закриття продихів, 

модулюючи біосинтез етилену (Tanaka et al., 

2006), знижують рівень пероксиду водню (Song 

et al., 2006) та оксиду азоту (She et al., 2006).  

Стебло  

Сполучення між окремими органами рос-

лини відбувається головним чином через су-

динні пучки. Цитокініни виявляються як в кси-

лемному, так і у флоемному соку (Jackson, 

1993). Було встановлено переважання транс-

зеатину в ксилемі та ізопентеніладеніну у фло-

емі і показана здатність цих форм передавати 

довгодистанційні сигнали відповідно в акропе-

тальному і базипетальному напрямках, при 

цьому молекули з варіаціями структури бічного 

ланцюга молекули гормону, ймовірно, медію-
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ють різні біологічні сигнали (Hirose et al., 2008; 

Романов, 2009). 

Незважаючи на помітні досягнення в пі-

знанні механізмів участі цитокінінів у передачі 

сигналів через судинну систему, роль цих гор-

монів в регуляції росту самого стебла дослі-

джена дуже слабо. У проростків квасолі спо-

стерігалося збільшення вмісту цитокінінів у гі-

покотилі при переході до росту розтягуванням 

(Vedenicheva et al., 1991), тоді як у проростків 

кукурудзи цей процес супроводжувався змен-

шенням вмісту цитокінінів (Москалева, 1985). 

У дорослих рослин цитокініни стебла вивчали-

ся у зв’язку з інтеркалярним ростом. Було вста-

новлено існування концентраційного градієнта 

транс-зеатину і транс-зеатинрибозиду в стеблі 

кукурудзи (вміст гормонів знижувався в бази-

петальному напрямку), а також у середині кож-

ного міжвузля (Hansen et al., 1984). Цитокініни 

необхідні для формування судин ксилеми і 

флоеми стебла (Aloni, 1995), вони стимулюють 

диференціацію протоксилеми і розвиток васку-

лярного камбію (Dettmer et al., 2009). Дефіцит 

цитокінінів приводив до значного зниження ак-

тивності камбіальних клітин і, як наслідок, до 

зменшення кількості клітин судинних пучків 

(Werner et al., 2003). У коренях мутантів за ре-

цепторами цитокінінів судинні пучки склада-

лися виключно з протоксилеми і не утворювали 

флоеми і метаксилеми (Mähönen et al., 2006). 

Подібний фенотип спостерігали і за інших му-

тацій сигнальної системи цитокінінів 

(Yokoyama et al., 2007). Цитокініни відіграють 

роль позитивного регулятора камбію судин. 

Порушення генів біосинтезу цитокінінів спри-

чиняє повну втрату камбію в судинах як стебла, 

так і кореня, а нанесення екзогенних цитокіні-

нів виправляє цей дефект (Matsumoto-Kitano et 

al., 2008). Отже, окрім переміщення по стеблу з 

ксилемним і флоемним потоком і виконання 

сигнальної функції між коренями і пагоном, 

цитокініни беруть участь у регуляції форму-

вання і росту самого стебла.  

Репродуктивні органи  

Важливим моментом в онтогенезі рослин 

є перехід від вегетативного стану в репродук-

тивний. Незалежно від того, чи індукується 

цвітіння тривалістю світлового та темнового 

періодів протягом доби (явище фотоперіодиз-

му), чи залежить від вікових змін, у квіткових 

рослин воно перебуває під контролем гормона-

льних речовин, які утворюються в листках і по-

тім переміщуються в апікальні стеблові мерис-

теми, де відбувається зміна морфогенезу з веге-

тативного на репродуктивний (Bernier, 2013).  

Включення цитокінінів у контроль цві-

тіння досліджувалося головним чином у фото-

періодично залежних рослин. У гірчиці (Sinapis 

alba) цвітіння стимулюється самим лише дов-

гим днем, при цьому рівень цитокінінів суттєво 

підвищується у листках та їх флоемному соку, 

що збігається з рухом флорального стимулу 

(Bernier et al, 1981). Подібна картина спостері-

галася й у рослин арабідопсису (Corbesier et al., 

2003) та Chenopodium (Machácková et al., 1993). 

У подальшому вміст цитокінінів зростає в апі-

кальній меристемі пагона на стадії ранньої ак-

тивації мітотичного поділу клітин (Jacqmard et 

al., 2002). Нанесення екзогенних цитокінінів на 

вегетативні органи рослин гірчиці, що вирощу-

вались на короткому дні, індукувало в апікаль-

ній меристемі пагонів клітинні та молекулярні 

зміни, характерні для переходу до цвітіння 

(Bernier et al, 2002). Нанесення розчину БАП на 

корені рослин арабідопсису при вирощуванні у 

гідропонній культурі стимулювало цвітіння на-

віть на короткому дні, це свідчить, що при іні-

ціації цвітіння цитокініни можуть діяти як дов-

годистанційні сигнали (D’Aloia et al., 2011). У 

рослин арабідопсису з підвищеним вмістом ци-

токінінів розмір флоральної меристеми і су-

цвіть був більшим (Bartrina et al., 2011), а дефі-

цитні за цитокінінами мутанти затримували 

цвітіння на три місяці (Werner et al., 2003; 

2009). За останніми даними, мішенню основної 

дії цитокінінів у стимуляції цвітіння є так зва-

ний «організаційний центр» апікальної мерис-

теми, що складається з невеликої кількості клі-

тин, які в подальшому продукують флоральну 

меристему. Цитокініни активують мітози цих 

клітин та беруть участь у висхідній регуляції 

ключового гена цвітіння SOC1 у них (Bernier, 

2013). Слід зауважити, що дії самих лише ци-

токінінів не достатньо для індукції флоральних 

примордіїв, нещодавно виявлено кілька транск-

рипційних факторів, які разом з цитокінінами 

задіяні в процесі формування флоральної мери-

стеми (Han et al., 2014). 

Дані щодо участі цитокінінів у регуляції 

цвітіння у нейтральних до довжини дня рослин 

суперечливі й нечисленні. Екзогенні цитокініни 

стимулювали цвітіння у різних видів таких ро-

слин у сприятливих для цвітіння умовах (Kinet 

et al., 1993). Проте у фотоперіодично нейтраль-

них тютюнів наприкінці вегетативного росту і 

при переході до репродукції показано різке 

зниження вмісту цитокінінів (Dewitte et al., 

1999). У пізньоквітучих мутантів томатів при-

скорювалося зацвітання при додатковому пос-

тачанні екзогенними цитокінінами (Dielen et al., 

2001), а у рослин салату та гороху, збагачених 
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цитокінінами за рахунок оверекспресії генів їх 

синтезу, затримувалося цвітіння (McCabe et al., 

2001). Ці факти підтверджують припущення 

Бернье (Bernier, 1981), що дія цитокінінів у ре-

продукційному процесі є залежною від певної 

концентрації, а будь-які відхилення та супероп-

тимальні дози спричиняють інгібіторний ефект.  

Рівні цитокінінів мають значення і для 

формування квіток та їх запилення. У мутант-

них рослин рису з підвищеним вмістом цитокі-

нінів закладалося значно більше квіток порів-

няно з диким типом (Ashikari et al., 2005). Квіт-

ки цитокінін-дефіцитних рослин не відрізня-

лись зовні від нормальних, але складались зі 

значно меншої кількості клітин, які були біль-

ше за розмірами на 80%. Перші квітки не про-

дукували пилок, а пізніші − утворювали дуже 

невелику його кількість (Werner et al., 2003). У 

арабідопсису флоральний гомеотичний ген 

APETALA1 (AP1), відповідальний за форму-

вання чашолистиків і пелюсток квіток, кодує 

білок АР1, який безпосередньо пригнічує ген 

біосинтезу цитокінінів LONELY GUY1 і активує 

ген цитокініноксидази СКХ (Han et al., 2014), 

що свідчить про існування механізму оптиміза-

ції рівня цитокінінів під час розвитку квіток.  

Важливу роль відіграють цитокініни при 

закладанні насіннєвих зачатків. Рослини з ре-

дукованим вмістом цитокінінів або порушен-

нями компонентів їх сигналінгу характеризува-

лися значно меншою кількістю сім’ябруньок і 

зниженою жіночою фертильністю (Kinoshita-

Tsujimura, Kakimoto, 2011). Підвищення вмісту 

цитокінінів у мутантів скх корелювало зі зрос-

танням числа сім’ябруньок (Bartrina et al., 

2011). Деградація рецепторів цитокінінів у му-

тантів ahk призводила до припинення розвитку 

жіночого гаметофіту у арабідопсису (Cheng et 

al., 2013) або істотної його деформації 

(Bencivenga et al., 2012). Нормальний розвиток 

мегаспори залежав від постачання цитокінінів 

від оточуючих тканин (Cheng et al., 2013). Не-

запилені сім’ябруньки не накопичували цитокі-

нінів (Rijavec et al., 2011). Проте надлишок ци-

токінінів може провокувати розвиток партено-

карпічних плодів з меншими розмірами 

(Ariizumi et al., 2013).  

Процеси розвитку та дозрівання насіння, 

від яких залежить продуктивність та розмно-

ження рослин, також контролюються цитокіні-

нами. Ці гормони відіграють суттєву роль в 

утворенні зародка, починаючи з моменту заплі-

днення яйцеклітини (Гусаковская, Блинцов, 

2004). Роботами багатьох авторів встановлено, 

що в насінні з ранніх стадій ембріогенезу при-

сутні значні кількості цитокінінів (Van Staden, 

1983; Rijavec, Dermastia, 2010), при цьому мак-

симум їх вмісту припадає на момент запилення 

і подальші 6-12 днів (Emery et al., 2000; Mariotti 

et al., 2011). У насінні томату різні форми цито-

кінінів показували різну динаміку після запи-

лення: зростав вміст транс-зеатину, тоді як 

вміст ізопентеніладеніну і рибозидів падав 

(Matsuo et al., 2012). Пік підвищення рівня ци-

токінінів, як правило, збігався з періодом най-

більш активного клітинного поділу (Morris, 

1997). Рівень цитокінінів у насінні, що розвива-

ється, контролюється активністю цитокінінок-

сидази. Експресію генів СКХ встановлено у за-

родках й ендоспермі кукурудзи (Bilyeu et al., 

2003; Vyroubalová  et al., 2009), рівень експресії 

СКХ2 впливав на ріст і розвиток ендосперму і, 

відповідно, на розміри насіння арабідопсису (Li 

et al., 2013). У міру дозрівання насіння вміст 

цитокінінів значно знижується. Так, у люпину 

на стадії фізіологічного дозрівання він складав 

лише 1% від максимального рівня на початку 

розвитку насіння (Emery et al., 2000). Змінюєть-

ся і метаболізм цитокінінів у бік утворення 

кон’югованих форм (глюкозидів) (Van Staden, 

Davey, 1979).  

Тривалий час дискутувалося питання, чи 

синтезує насіння, що розвивається, цитокініни 

de novo, чи отримує їх від материнської росли-

ни  (Van Staden, 1983; Emery, Atkins, 2006). До-

слідження останнього десятиріччя показали 

експресію генів біосинтезу цитокінінів у зарод-

ках та ендоспермі кукурудзи (Brugière et al., 

2008; Vyroubalová et al., 2009; Rijavec et al., 

2011). У насінні томату експресія цих генів і 

концентрація їх транскриптів збігалася з нако-

пиченням цитокінінів після запилення і коре-

лювала з мітотичним індексом (Matsuo et al., 

2012). Ці дані остаточно підтверджують здат-

ність насіння синтезувати цитокініни під час 

ембріогенезу. Проте це не виключає можливос-

ті надходження частини пулу ендогенних гор-

монів з ксилемним потоком. Вивчення концен-

траційних градієнтів у різних частинах насіння 

кукурудзи і оточуючих його тканинах (Rijavec 

et al., 2011) та переміщення мічених цитокінінів 

по рослині (Davey, Van Staden, 1981) свідчить 

про таку можливість. Імовірно, мають місце 

обидва процеси, проте їх співвідношення зали-

шається невідомим. Можна припустити, що во-

но змінюється в ході ембріогенезу, і у міру на-

буття насінням автономності починає перева-

жати синтез de novo.  

Рівень ендогенних цитокінінів відбива-

ється на накопиченні біомаси насіння та плодів. 
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Так, більш масивні зернівки пшениці містили 

більше цитокінінів (Gabali et al., 1986). Ін’єкція 

бензиламінопурину в рослини квасолі збільшу-

вала масу сухої речовини насіння (Clifford et al., 

1987). Обробка екзогенними цитокінінами до-

зволила підвищити урожай рису (Ray, 

Choudhuri, 1981), кукурудзи (Dietrich et al., 

1995), ячменю (Mishra,Gaur, 1985). Цитокініни 

впливають також на розвиток оплодня в соко-

витих плодах (Kojima, 2005), підвищують уро-

жай томатів (Srivastava, Handa, 2005). Значне 

зростання вмісту ендогенних цитокінінів спо-

стерігалося при формуванні і дозріванні плодів 

винограду (Böttcher et al., 2013) та ківі 

(Pilkington et al., 2013). Маніпуляції з генами 

біосинтезу і метаболізму цитокінінів, які приз-

водили до підйому рівнів цих гормонів, також 

збільшували урожайність рослин. Так, змен-

шення експресії генів СКХ підвищувало проду-

ктивність рису (Ashikari et al., 2005), ячменю 

(Zalewski et al., 2010), а оверекспресія гена ІРТ 

спричиняла збільшення кількості і ваги плодів 

томатів (Albacete et al., 2014). Такий ефект ци-

токінінів на урожайність пояснюється не тільки 

їх позитивним впливом на загальний стан рос-

лини (затримка старіння, позеленіння, збіль-

шення числа суцвіть тощо), а й дією як атрагу-

ючого фактора в насінні, що розвивається, зда-

тністю притягувати асиміляти, необхідні для 

синтетичних процесів (Van Staden, 1983, Peleg 

et al., 2011). Відомо, що цитокініни регулюють 

транспорт і надходження органічних продуктів 

до органів (Ronzhina, Mokronosov, 1994). Влас-

тивість цитокінінів контролювати донорно-

акцепторні відносини і перерозподіл поживних 

речовин встановлена для багатьох рослин 

(Kuiper, 1993; Roitsch,  Ehneß, 2000). Локальна 

експресія гена ІРТ у тютюну викликала швидку 

мобілізацію живильних елементів до відповід-

ного місця (Guivarc’h et al., 2002).  Дефіцитні за 

цитокінінами рослини також змінювали потік 

асимілятів у пагонах і коренях (Werner et al., 

2008). Ці дані свідчать про високу атрагуючу 

ефективність цитокінінів. Очевидно, високі рі-

вні цих гормонів у дозріваючому насінні необ-

хідні для створення сильних фізіологічних гра-

дієнтів, які підтримують здатність насіння кон-

курувати з іншими органами рослини за пожи-

вні речовини.  

Несподівані результати були отримані 

при дослідженні насіннєвої репродукції гене-

тично трансформованих рослин. Як дефіцитні 

за цитокінінами, так і мутантні за генами реце-

пторів цитокінінів (ahk) рослини арабідопсису 

утворювали насіння удвічі більше за розмірами, 

ніж рослини дикого типу (Eckardt, 2003; Riefler 

et al., 2006), при цьому кількість насіння змен-

шувалася. Це відбувалося за рахунок збільшен-

ня як кількості, так і розмірів клітин. Це явище 

поки що не знайшло пояснення, але воно може 

бути корисним для застосування у рослинницт-

ві.  

Проростання насіння  

Цитокініни беруть участь у регуляції ви-

ходу насіння із стану спокою і проростання. 

Обробка екзогенними цитокінінами та їх анало-

гами стимулювала переривання глибокого спо-

кою та сприяла проростанню насіння багатьох 

видів рослин (Kucera et al., 2005; Pedroza-

Manrique et al., 2005; Niedźwiedź-Siegień, 

Bukłaha, 2006; Patil et al., 2012). Була отримана 

значна кількість даних стосовно того, що у 

дводольних цитокініни беруть участь у мобілі-

зації запасних поживних речовин (Веденичева, 

Мусатенко, 1990; Vedenicheva et al., 1991). Зда-

тність осьових органів проростків синтезувати 

цитокініни вже в першу добу проростання була 

встановлена за допомогою мічених попередни-

ків (
14

С-аденіну) у люпину (Nandi et al., 1988) та 

кукурудзи (Hocart, Letham, 1990). Виявлена та-

кож можливість транспорту синтезованих у за-

родковій осі цитокінінів в ендосперм (Hutton, 

Van Staden, 1982; Hocart et al., 1990). У роботах 

останніх років показано, що гени біосинтезу і 

деградації цитокінінів у колеоптилях і первин-

ному корінці дводобових проростків кукурудзи 

експресуються вкрай незначно, проте існує мо-

жливість транспорту цитокінінів у формі глю-

козидів з ендосперму до осьових органів, де в 

цей час спостерігається інтенсивна експресія 

генів β-глюкозидази, яка перетворює їх на ак-

тивні форми (Vyroubalová et al., 2009).  

Висока швидкість росту на початкових 

етапах проростання рослин пов’язана з інтен-

сивним поділом і розтягуванням клітин. У ку-

курудзи встановлена кореляція між мітотичним 

індексом і рівнями цитокінінів (Москалева, 

1985), пік вмісту активних форм цитокінінів у 

7-добових проростків цієї рослини збігався з 

максимумом меристематичної активності і ви-

довження (Vyroubalová et al., 2009). Подібні ре-

зультати було отримано на 6-добових пророст-

ках гороху (Stirk et al., 2008). У 7-денних про-

ростках квасолі домінували нуклеотидні неак-

тивні форми цитокінінів (Hammerton et al., 

1996). Збільшення вмісту цитокінінів спостері-

галося в гіпокотилі проростків квасолі при пе-

реході до росту розтягуванням, а в коренях під 

час інтенсивного поділу клітин рівень дигідро-

зеатину був невисоким (Веденичева, Мусатен-

ко, 1990). Після декапітації баланс цитокінінів 
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у 7-денних проростках гороху значно змінюва-

вся (Котова и др., 2004).  

Таким чином, цитокініни беруть участь у 

формуванні та функціонуванні як вегетативних, 

так і генеративних органів рослин на всіх стаді-

ях онтогенезу. Важливим моментом при цьому 

є здатність цих гормонів по-різному спрямову-

вати розвиток різних тканин (верхівкових ме-

ристем пагона і кореня) та здійснювати обмін 

інформацією між підземною і надземною час-

тинами рослини за допомогою довгодистанцій-

ного транспорту різних форм цитокінінів (ба-

зипетальний транспорт ізопентеніладеніну та 

акропетальний – зеатинрибозиду).  

Участь цитокінінів у формуванні  

адаптивних реакцій рослин до дії стресових 

чинників  

Існує багато доказів участі фітогормонів 

у формуванні пристосувальних реакцій рослин 

до несприятливих умов середовища (Косаків-

ська, 2003; Javid et al., 2011; Peleg, Blumwald, 

2011). Фітогормони виконують роль медіаторів 

у трансдукції сигналів, що надходять з довкіл-

ля. Найбільш дослідженим «стресовим» гормо-

ном є АБК (Hong et al., 2013), підвищення вміс-

ту якого було зафіксовано практично в усіх ви-

падках, коли рослини піддавали впливу тих чи 

інших стресових чинників. Проте все більше 

уваги приділяється множинному гормонально-

му контролю відповіді рослин на стрес (Кудоя-

рова, 1999; Kohli et al., 2013; O’Brien, Benková, 

2013). Крім того відомо, що антагоністом АБК 

у регуляції більшості процесів виступає зеатин 

або інші цитокініни (Кулаева, Прокопцева, 

2004). Обсяг інформації про значення та участь 

цитокінінів в адаптаційних процесах зростає з 

кожним роком.  

Найбільшу кількість даних стосовно ди-

наміки цитокінінів за дії негативних факторів 

було отримано при дослідженні впливу на рос-

лини підвищеної температури. Високотемпера-

турний стрес, як правило, спричиняє зменшен-

ня місту ендогенних цитокінінів (Wahid et al., 

2007). Так, зниження цитокінінової активності 

було зафіксовано в проростках пшениці (Косо-

гова, 1986) та вівса (Чуйкова, Лихолат, 1988), 

якщо насіння перед пророщуванням піддавали 

дії тривалого теплового шоку. У проростків 

ячменю тепловий шок викликав суттєве зни-

ження  вмісту зеатину і зеатинрибозиду (Ефре-

мов и др., 1992). В проростках пшениці при пі-

двищенні температури спостерігали зниження 

концентрації як сумарної кількості цитокінінів, 

так і окремих їх форм (Farkhutdinov et al., 1997), 

накопичення кон’югованих цитокінінів 

(Mitrichenko et al., 1996) з подальшим віднов-

ленням до вихідного рівня при нормалізації те-

мпературного режиму (Веселов и др., 1998; 

Veselov et al., 1998). Аналіз розподілу цитокіні-

нів між пагоном і коренем за дії гіпертермії на 

рослини пшениці показав, що нагрівання суттє-

во не позначається на балансі синтезу і розкла-

дання гормону в проростках в цілому, а, мож-

ливо, лише відбувалося інгібування його відто-

ку від коренів (Фархутдинов и др., 2003). Ціка-

во, що тепловий шок підсилює прояв типових 

реакцій на екзогенні цитокініни (позеленіння 

листків та затримку старіння), що свідчить про 

можливий вплив температурного фактора на 

систему метаболізму цитокінінів та/або систе-

му рецепції цих гормонів (Burhanova et al., 

2001). Дані, які підтверджують, що спрямова-

ність метаболізму цитокінінів при тепловому 

стресі зумовлена генетично, були отримані на 

проростках тютюну: якщо природна реакція 

рослин на гіпертермію полягала в активації 

процесів, спрямованих на зменшення концент-

рації цитокінінів, то у трансгенних рослин вона 

була протилежною (Веселов и др., 1995). 

Антистресову дію при гіпертермії чинять 

препарати цитокінінової природи. Так, обробка 

картоліном-2 знижувала ушкоджуючу дію теп-

лового шоку на проростки ячменю, при цьому 

спостерігалося порушення співвідношення ен-

догенних цитокінінів і АБК (Ефремов и др., 

1992). Картолін-2 підвищував також стійкість 

проростків пшениці до теплового стресу (Сар-

ват и др., 1993). Обприскування БАП сприяло 

збереженню і швидшому відновленню фотоси-

нтетичного апарату листків пшениці при гіпер-

термії (Мусієнко та ін., 2014). Механізм такої 

дії цитокінінів поки що не відомий. Нещодавно 

встановлено, що обробка зеатинрибозидом не 

впливала на активність антиоксидантних фер-

ментів мітлиці повзучої при тепловому стресі 

(Wang et al., 2012).  

Температурний стрес протилежного 

спрямування (охолодження) призводив до па-

діння рівня цитокінінів у рослин Euphorbia 

pulcherrima (Hanny, Dorfling, 1991). В пагонах 

проростків пшениці також спостерігалося дуже 

швидке зниження вмісту цитокінінів як при по-

вільному (Kudoyarova et al., 1998), так і при 

швидкому (Веселов и др., 2002) охолодженні 

кореневої системи. В останньому випадку ав-

тори дійшли висновку, що гормони не беруть 

участі в регуляції гальмування росту листка, 

оскільки воно відбувалося миттєво після зни-

ження температури. Обробка рослин огірка та 

пшениці екзогенним цитокініном підвищувала 
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стійкість рослин до охолодження, при цьому 

застосування інгібіторів дозволило зробити ви-

сновок, що дія цитокініну пов’язана з синтезом 

білка (Критенко, Титов, 1990). Дослідження 

останніх років показали, що холодовий стрес 

швидко прискорював експресію генів-

регуляторів відповіді на цитокініни типу А, при 

цьому рецептори АНР2, 3 і 5 також були вклю-

чені в цей процес (Jeon et al., 2010). Оверексп-

ресія цих генів підвищувала стійкість пророст-

ків арабідопсису до вимерзання (Shi et al, 2012), 

а рослини з репресованими генами сигналінгу 

цитокінінів демонстрували гіперчутливість до 

АБК на холоді, що також підвищувало їх холо-

достійкість (Jeon, Kim, 2013).  

Цитокініни беруть участь у регуляції по-

сухостійкості рослин. Зниження рівня ендоген-

них цитокінінів спостерігалося при висушуван-

ні коренів проростків рису (Bano et al., 1993). 

До такого ж наслідку призводила дія осмотич-

ного шоку на проростки пшениці (Веселов и 

др., 2002). Висушування коренів викликало 

зниження рівня зеатину і його похідних у кси-

лемному соку і листках томатів (Kudoyarova et 

al., 2007) і кукурудзи (Alvarez et al., 2008). До-

слідами багатьох авторів було показано, що об-

робка рослин цитокінінами пом’якшує вплив 

посухи. Так, у рослин люцерни обробка полі-

стимуліном К та БАП підвищувала інтенсив-

ність фотосинтезу за умов недостатнього водо-

забезпечення (Михалків та ін., 2002). Передст-

ресова обробка синтетичними аналогами цито-

кінінів прискорювала ростові процеси в надзе-

мній та підземній частинах рослин пшениці у 

відновний період після посухи (Жук та ін., 

2001). У квасолі обробка БАП затримувала ста-

ріння, спричинене водним дефіцитом, причому 

екзогенний цитокінін сприяв швидшому відно-

вленню рівня ендогенних гормонів (Rulková, 

Pospíšilová, 2001). Аналогічні дані отримано на 

рослинах ячменю (Творус и др., 1987) і картоп-

лі (Григорюк та ін., 2001). Проте існують пові-

домлення, що вплив екзогенного бензиладеніну 

на рослини в умовах водного дефіциту був ви-

доспецифічним: у квасолі обробка сприяла по-

кращенню фотосинтезу і підвищувала здатність 

рослин долати стрес, у буряку ефект був незна-

чним, а у кукурудзи негативні наслідки стресу 

навіть підсилювались за дії цитокініну 

(Pospíšilová, Batková, 2004).  

Механізм участі цитокінінів у регуляції 

водного режиму рослин, ймовірно, пов’язаний з 

їх регуляторним впливом на процес транспіра-

ції. Виявлена здатність екзогенних цитокінінів 

впливати на швидкість потоку води через коре-

ні (Лялин, Лукьянова, 1993). Показано, що ци-

токінін є антагоністом АБК-індукованого за-

криття продихів (Incoll, Jewer, 1987). Додавання 

БАП в розчин для вирощування експлантів кар-

топлі та тютюну стимулювало відкриття про-

дихів та транспірацію (Pospíšilová et al., 1993). 

У цитокінін-дефіцитних рослин в умовах вод-

ного дефіциту не спостерігалося зменшення ні 

продихових щілин, ні їх щільності (Ha et al., 

2012), а у рослин з гіперсинтезом цитокінінів 

покращувалася провідність продихів, транспі-

рація та ефективність фотосинтезу за дії посухи 

(Qin et al., 2011). За останніми даними, цитокі-

ніни покращують не тільки водний режим, а й 

асиміляцію азоту і загальний метаболізм рос-

лин при водному дефіциті (Reguera et al., 2013).  

Конститутивне зниження рівня цитокіні-

нів за рахунок оверекспресії  генів СКХ або ін-

активації генів ІРТ призводило до формування 

рослин з підвищеною посухостійкістю 

(Macková et al., 2013; Nishiyama et al., 2011; 

Werner et al., 2010). Разом з тим, стимуляція 

експресії генів ІРТ специфічним промотором 

SARK, що регулює посухостійкість та старіння, 

і підвищення синтезу цитокінінів, також при-

водить до значного зростання толерантності до 

водного дефіциту рослин тютюну (Rivero et al., 

2007), арахісу (Qin et al., 2011) та рису (Peleg et 

al., 2011). Аналогічний результат спричиняє 

репресування генів, що кодують білки, задіяні у 

рецепції цитокінінів в  арабідопсису (Tran et al., 

2007).  

Гальмування ростових процесів у моло-

дих рослин або передчасне старіння у дорослих 

за дії солей, як правило, пов’язано зі зменшен-

ням кількості цитокінінів (Hussein et al., 2006; 

Javid et al., 2011), проте рівень різних форм змі-

нювався неоднаково. Так, у коренях кукурудзи 

за дії NaCl вміст зеатинрибозиду значно підви-

щувався, а зеатину – знижувався (Калинина и 

др., 2001), в листках томату на фоні сумарного 

зниження концентрації цитокінінів найбільш 

суттєво знижувався рівень зеатинрибозиду 

(Albacete et al., 2008), у гороху зростав вміст 

ізопентенільних форм (Atanasova et al., 1996). У 

арабідопсису сольовий стрес призводив до реп-

ресії генів родини ІРТ і, відповідно, до знижен-

ня вмісту ендогенних гормонів (Nishiyama et 

al., 2011). У рослин квасолі зміни вмісту окре-

мих цитокінінів були протилежними у коренях 

і листках, вони залежали від концентрації солі 

(Vedenicheva et al., 2011). Витримування факу-

льтативного галофіту Mesembryanthemum 

crystallinum на гіперсольовому розчині призво-

дило до поступового накопичення зеатинрибо-
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зиду, ізопентеніладеніну й ізопентеніладенози-

ну в листках (Веденичева и др., 2010). 

Сольовий та осмотичний стреси репресу-

вали гени, що кодують рецептори цитокінінів 

АНК2 і АНК4, тоді як ген АНК3, навпаки, ак-

тивувався за їх дії (Kieber, Schaller, 2014). За 

іншими даними (Tran et al., 2007), роль  позити-

вного регулятора сигналінгу осмотичного стре-

су у арабідопсису виконує рецептор АНК1, 

принаймні оверекспресія гена АНК1 призво-

дить до підвищення солестійкості, а мутація 

ahk1 − до зростання чутливості рослин до дії 

солей. Існує повідомлення про активацію генів 

ІРТ та репресію генів СКХ у проростків куку-

рудзи при осмотичному стресі, наслідком чого 

було підвищення вмісту ендогенних цитокіні-

нів (Vyroubalová et al., 2009). Порушення сис-

теми цитокінінового сигналінгу спричиняє змі-

ни у постачанні Na
+
 при сольовому стресі: не-

чутливі до цитокінінів мутанти (ahk, ahp і arr 

типу В) накопичують менше іонів у листках, а 

гіперчутливі (arr типу А) – більше (Mason et al., 

2010). Застосування екзогенних цитокінінів або 

оверекспресія генів ІРТ у коренях томатів при-

зводили до підвищення активності ферментів, 

що каталізують синтез цукрів, і, відповідно, до 

зростання урожайності за дії сольового стресу 

(Albacete et al., 2014). Пагони томатів, привиті 

на корені від мутантів з індукованими генами 

ІРТ, за умов засолення нормально росли і дава-

ли повноцінний урожай (Ghanem et al., 2011). 

Як і у разі з водним стресом, посилити 

толерантність рослин до сольового і осмотич-

ного стресу можливо за допомогою мутації ге-

нів, відповідальних за передачу цитокінінових 

сигналів (Peleg et al., 2011; Ha et al., 2012).  

Таким чином, за дії різноманітних нега-

тивних чинників, таких як гіпер- та гіпотермія, 

посуха, засолення тощо, загальною стратегією 

рослин є затримка росту і розвитку, що збіга-

ється зі зменшенням пулу ендогенних цитокі-

нінів в органах. Слід зазначити, що у випадках 

слабкого чи дуже нетривалого стресу спостері-

гається підвищення рівнів цитокінінів (Havlova 

et al., 2008). Зменшення вмісту цитокінінів за 

рахунок активації їх деградації чи інактивації 

біосинтезу, а також порушення системи цито-

кінінового сигналінгу підвищує стійкість до 

стресів. Очевидно, вміст цитокінінів підтриму-

ється у тканинах таким чином, щоб регулювати 

оптимальний баланс між негативним ефектом 

гормону на стійкість і позитивним ефектом на 

ріст і розвиток. З іншого боку, екзогенна обро-

бка цитокінінами теж позитивно впливає на 

стрес-толерантність рослин, оскільки сприяє 

затримці старіння, підтримує фотосинтетичну 

активність, підсилює надходження поживних 

речовин. Остаточно механізм регуляторної дії 

цитокінінів при стресах не з’ясовано. Проти-

річчя в отриманих результатах свідчать про йо-

го складність і багатокомпонентність. Існуючі 

відомості дають багато підстав вважати мані-

пулювання рівнями цитокінінів та цитокініно-

вими сигналами інструментом для керування 

стрес-толерантністю, а отже і продуктивністю 

рослин за дії несприятливих чинників.  

Публікація містить результати досліджень, 

проведених за грантової підтримки Державного 

фонду фундаментальних досліджень за конкурсним 

проектом Ф64/23–2015. 
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Рассмотрены особенности функционирования фитогормонов цитокининовой природы в раз-

личных органах растений (апикальных меристемах, корнях, листьях, стебле, репродуктивных 

органах). Описано влияние стрессовых факторов (гипо- и гипертермии, засухи, засоления) на 

баланс эндогенных цитокининов и систему их сигналинга. Приводятся сведения о возможно-

сти управления стресс-толерантностью растений с помощью манипулирования уровнями ци-

токининов. 
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