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Óïåðøå äîñë³äæåíî âïëèâ åêçîãåííèõ ô³òîãîðìîí³â öè-
òîê³í³íîâî¿ ïðèðîäè: ê³íåòèíó, çåàòèíó, 6-áåíçèëàì³-
íîïóðèíó, N6-2-³çîïåíòåí³ëàäåí³íó íà õàðàêòåð ïðî-
ðîñòàííÿ ñïîð òà ìîðôîëîã³þ ³ îñîáëèâîñò³ ðîñòó 
ãàìåòîô³òà Dryopteris filix-mas (L.) Schott â êóëüòó-
ð³ in vitro. Âñòàíîâëåíî, ùî â êîíöåíòðàö³¿ 10–5 Ì
óñ³ äîñë³äæåíí³ öèòîê³í³íè ñóòòºâî ãàëüìóâàëè ïðî-
ðîñòàííÿ ñïîð, çàòðèìóâàëè ð³ñò ãàìåòîô³òà, âèêëè-
êàëè äåôîðìàö³þ ³ çìåíøåííÿ ðîçì³ð³â òàëîìó, ïðè-
ãí³÷óâàëè ðîçâèòîê ñòàòåâèõ ñòðóêòóð òà ð³ñò ñïî-
ðîô³òà. Çìåíøåííÿ êîíöåíòðàö³¿ ãîðìîí³â äî 10–8 Ì 
ñòèìóëþâàëî ðîçâèòîê ãàìåòîô³òà, ³íäóêóâàëî ïîä³ë 
êë³òèí, îñîáëèâî â àï³êàëüí³é çîí³, ÷åðåç ùî ÷àñòèíà 
òàëîì³â íàáóâàëà äåôîðìîâàíî¿ ôîðìè, àêòèâóâàëî 
óòâîðåííÿ ðèçî¿ä³â, âïëèâàëî íà ôîðìóâàííÿ àíòåðè-
ä³¿â òà àðõåãîí³¿â ³ çàòðèìóâàëî ðîçâèòîê ñïîðîô³òà. 
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Âñòóï. Õàðàêòåðíîþ îçíàêîþ ïàïîðîòåé º ÷åð-
ãóâàííÿ ó æèòòºâîìó öèêë³ äâîõ ïîêîë³íü, ùî 
ïåðåäáà÷àº íåçàëåæíèé ðîçâèòîê ñïîðîô³òà òà
ãàìåòîô³òà. Ïðîöåñè ðîñòó é ðîçâèòêó ãàìåòî-
ô³òà òà ñïîðîô³òà ó ïàïîðîòåé, ÿê ³ ó ïðåä-
ñòàâíèê³â ³íøèõ òàêñîí³â, êîíòðîëþþòüñÿ áà-
ãàòîêîìïîíåíòíîþ ãîðìîíàëüíîþ ñèñòåìîþ [1].
Ô³òîãîðìîíè – íèçüêîìîëåêóëÿðí³ îðãàí³÷í³ 
ñïîëóêè êîîðäèíóþòü ãåíåòè÷íî âèçíà÷åíèé 
ð³ñò ³ ðîçâèòîê ðîñëèí, à òàêîæ áåçïåðåðâíó 
³íòåãðàö³þ åêîëîã³÷íèõ ñèãíàë³â [2, 3]. ßê ïðà-
âèëî, âîíè ä³þòü ó íèçüêèõ êîíöåíòðàö³ÿõ, à 
ì³ñöå ä³¿ öèõ ñïîëóê ÷àñòî â³äîêðåìëåíî â³ä 

ì³ñöÿ ¿õíüîãî á³îñèíòåçó [4, 5]. Òðàíñïîðòó-
âàííÿ íà êîðîòê³ òà âåëèê³ â³äñòàí³ â ðîñëèí³ 
ñòâîðþº íåîáõ³äí³ ìîðôîãåíåòè÷í³ ãðàä³ºíòè 
äëÿ êîæíîãî ãîðìîíó â îêðåìèõ òêàíèíàõ òà 
îðãàíàõ [6]. 

Ñïîðà º ïåðøîþ êë³òèíîþ ñòàòåâîãî ïî-
êîë³ííÿ – ãàìåòîô³òà. Ñïîðè ïàïîðîòåé ìî-
æóòü ïåðåáóâàòè â ñòàí³ âèìóøåíîãî ñïîêîþ 
â³ä äåê³ëüêîõ òèæí³â äî ðîêó é íàâ³òü äåñÿòê³â 
ðîê³â, çáåð³ãàþ÷è ïðè öüîìó ñõîæ³ñòü. Â³äîìî,
ùî íà ïðîðîñòàííÿ ñïîð á³ëüøå í³æ 200 âè-
ä³â ïàïîðîòåé âïëèâàþòü ð³çí³ ôàêòîðè íàâêî-
ëèøíüîãî ñåðåäîâèùà, ñåðåä ÿêèõ îñâ³òëåííÿ, 
òåìïåðàòóðà, íàÿâí³ñòü åëåìåíò³â æèâëåííÿ, 
ãðàâ³òàö³ÿ òîùî [7–12]. Ïîêàçàíî òàêîæ, ùî 
åêçîãåíí³ ô³òîãîðìîíè, òàê³ ÿê ã³áåðåë³íè, 
àíòåðèä³îãåíè, åòèëåí, áðàñèíîñòåðî¿äè, æàñ-
ìîíîâà êèñëîòà òà öèòîê³í³íè çäàòí³ ðåãóëþ-
âàòè ïðîöåñ ïðîðîñòàííÿ ñïîð ïàïîðîòåé [12–
17]. Ðàçîì ç öèì, âèÿâèëîñÿ, ùî åêçîãåíí³ 
ô³òîãîðìîíè âïëèâàþòü ³ íà ìîðôîãåíåç, ðîç-
âèòîê òà ñòàòåâèé ïîë³ìîðô³çì ãàìåòîô³ò³â. 
Çîêðåìà, âèñîê³ êîíöåíòðàö³¿ ã³áåðåëîâî¿ êèñ-
ëîòè (ÃÊ3) ïðèãí³÷óþòü ð³ñò ïðîòàë³ÿ Lygodium 
japonicum (Thunb.) Sw., òîä³ ÿê íèçüê³ íå 
âïëèâàþòü íà éîãî ðîçâèòîê [18], àáî ñïðèÿ-
þòü ðîçòÿãóâàííþ êë³òèí [19]. Â àï³êàëüí³é òà 
àíòåðèä³àëüí³é çîíàõ ïðîòàë³ÿ Anemia phyllitidis 
(L.) Sw. ÃÊ3 ³íäóêóº ïîä³ë òà çá³ëüøåííÿ ðîç-
ì³ð³â êë³òèí [20]. Æàñìîíîâà êèñëîòà ñòèìó-
ëþº ïåðåõ³ä ãàìåòîô³ò³â Platycerium bifurcalum 
(Cav.) C. Chr. â³ä íèò÷àñòî¿ äî ëîïàòêîïîä³áíî¿ 
ôîðìè, çá³ëüøóº ê³ëüê³ñòü ðèçî¿ä³â, àêòèâóº 
ïîä³ë êë³òèí [14]. Ó Anemia tomentosa (Savigny) 
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Âïëèâ åêçîãåííèõ öèòîê³í³í³â íà ïðîðîñòàííÿ ñïîð ³ ìîðôîãåíåç ãàìåòîô³òà Dryopteris filix-mas (L.)

Swartz var. anthriscifolia (Schrader) Mickel æàñ-
ìîíîâà êèñëîòà ñïðèÿº ðîçâèòêó ñïîðîô³ò³â 
[21]. Åêçîãåííà ³íäîë³ëîöòîâà êèñëîòà, íàâ-
ïàêè, íå âïëèâàº íà ðîçâèòîê ãàìåòîô³òà ö³º¿ 
ïàïîðîò³ [21]. Ïîêàçàíî, ùî ñèíòåòè÷í³ àóê-
ñèíè ñïðèÿþòü ïîäîâæåííþ êë³òèí òà ³íäó-
êóþòü ðîçâèòîê íèò÷àñòîãî òàëîìó ãàìåòîô³ò³â 
[19, 22], à â êîìá³íàö³¿ ç àáñöèçîâîþ êèñëîòîþ 
öåé âïëèâ í³âåëþºòüñÿ, âíàñë³äîê ÷îãî ðîçâè-
âàþòüñÿ ïëàñòèí÷àñò³ òàëîìè [19].

Ïåðåâàæíà á³ëüø³ñòü ïàïîðîòåé – ð³âíî-
ñïîðîâ³ ðîñëèíè, òîáòî ó ¿õ ñïîðàíã³ÿõ óòâî-
ðþþòüñÿ ñïîðè îäíîãî òèïó, ÿê³ äàþòü ïî÷à-
òîê ïîòåíö³éíî äâîñòàòåâîìó ãàìåòîô³òó [7]. 
Ðàçîì ç òèì, ïîâ³äîìëÿºòüñÿ, ùî â ïðèðîäíèõ à 
òàêîæ ëàáîðàòîðíèõ ïîïóëÿö³ÿõ ð³âíîñïîðîâèõ 
ïàïîðîòåé ðîçâèâàþòüñÿ ÷îëîâ³÷³ ³ æ³íî÷³ ãà-
ìåòîô³òè, àáî âçàãàë³ áåçñòàòåâ³ ³íäèâ³äè [23]. 
Ç’ÿñîâàíî, ùî êëþ÷îâó ðîëü ó ôîðìóâàíí³ 
ñòàòåâîãî ïîë³ìîðô³çìó ïàïîðîòåé â³ä³ãðàþòü 
ã³áåðåë³íè òà ã³áåðåë³íîïîä³áíèé ãîðìîí àíòå-
ðèä³îãåí [24]. Åêçîãåííà îáðîáêà ã³áåðåë³íàìè 
â á³ëüøîñò³ âèïàäê³â àêòèâóº óòâîðåííÿ àíòå-
ðèä³¿â òà ñïîâ³ëüíþº ðîçâèòîê àðõåãîí³¿â [18, 
20, 24–26]. Åêçîãåíí³ æ àóêñèíè â êóëüòóð³ in 
vitro ³íäóêóþòü àïîãàìíèé ðîçâèòîê ñïîðîô³-
ò³â ³ç ñòåðèëüíèõ (áåçñòàòåâèõ) ãàìåòîô³ò³â [27].

Öèòîê³í³íè âèêîðèñòîâóþòü äëÿ ðåãóëÿö³¿ 
ðîñòó ïðè ì³êðîêëîíàëüíîìó ðîçìíîæåíí³, êóëü-
òèâóâàíí³ òà âêîð³íåíí³ ñïîðîô³ò³â â êóëüòóð³ 
in vitro [28–34]. Ö³ ô³òîãîðìîíè êîíòðîëþþòü 
ïîä³ë êë³òèí, ñòèìóëþþòü óòâîðåííÿ òà àêòèâ-
í³ñòü ìåðèñòåì ïàãîí³â, ôîðìóþòü àòðàãóþ÷ó 
ñïðîìîæí³ñòü òêàíèí, çàòðèìóþòü ïðîöåñ ñòà-
ð³ííÿ ëèñòê³â, ³íã³áóþòü ð³ñò òà ãàëóæåííÿ êî-
ðåíÿ, áåðóòü ó÷àñòü â ðåãóëÿö³¿ ïðîöåñó ïðî-
ðîñòàííÿ íàñ³ííÿ, ôîðìóâàíí³ â³äïîâ³ä³ íà 
ñòðåñîâ³ âïëèâè òîùî [35–37]. Äî êëàñó öèòî-
ê³í³í³â íàëåæàòü ïîõ³äí³ àäåí³íó, ñïîëóêè áëèçü-
ê³ çà ñòðóêòóðîþ, àëå ç ð³çíîþ á³îëîã³÷íîþ àê-
òèâí³ñòþ é íåð³âíîçíà÷íèìè ôóíêö³ÿìè. Ìî-
ëåêóëè ãîðìîíó ç ïåâíèìè âàð³àö³ÿìè ñòðóêòóðè 
á³÷íîãî ëàíöþãà, â³ðîã³äíî, ìåä³þþòü ð³çí³ á³î-
ëîã³÷í³ ñèãíàëè: íà ñüîãîäí³ âñòàíîâëåíà ó÷àñòü 
òðàíñ-çåàòèíó òà ³çîïåíòåí³ëàäåí³íó â ïåðåäà÷³ 
äîâãîäèñòàíö³éíèõ ñèãíàë³â â àêðîïåòàëüíîìó 
òà áàçèïåòàëüíîìó íàïðÿìêàõ â³äïîâ³äíî [38].
Öèòîê³í³íè çàä³ÿí³ ó ôîðìóâàíí³ ñòàò³ ïîêðèòî-
íàñ³ííèõ ðîñëèí. Òàê, ÷îëîâ³÷ó ñòåðèëüí³ñòü êó-
êóðóäçè âäàºòüñÿ ïîäîëàòè çàâäÿêè çàñòîñó-

âàííþ åêçîãåííèõ ô³òîãîðìîí³â öüîãî êëàñó 
[39]. Öèòîê³í³íè íåîáõ³äí³ äëÿ ðîçâèòêó ïèëÿ-
ê³â ³ ïèëêó[40].

Âïëèâó öèòîê³í³í³â íà ìîðôîãåíåç ñïîðî-
ô³ò³â ïàïîðîòåé ïðèñâÿ÷åíà çíà÷íà ê³ëüê³ñòü 
äîñë³äæåíü [34, 41–45]. Ïîêàçàíî, ùî öèòîê³-
í³íè ïðèãí³÷óþòü ðîçâèòîê ãàìåòîô³ò³â, çìåí-
øóþòü ðîçì³ðè, àáî ñïðè÷èíÿþòü ÷èñåëüí³ 
ðîçðîñòàííÿ ³ äåôîðìàö³¿ ñåðöåïîä³áíîãî òà-
ëîìó, âïëèâàþòü íà óòâîðåííÿ ãàìåò [46–48].
Âñòàíîâëåíî, ùî öèòîê³í³íè ³íäóêóþòü ôîòî-
ìîðôîãåíåç ó âèðîùåíèõ áåç îñâ³òëåííÿ ãà-
ìåòîô³ò³â, âïëèâàþòü íà øâèäê³ñòü ðîñòó, ïî-
ä³ë, ðîçòÿãóâàííÿ òà äèôåðåíö³àö³þ êë³òèí [49].
Ðàçîì ç òèì, ðîëü öèòîê³í³í³â â ðåãóëÿö³¿ 
ìîðôîãåíåçó òà ðåàë³çàö³¿ ñòàòåâîãî äèìîð-
ô³çìó ãàìåòîô³ò³â â êóëüòóð³ in vitro, à òàêîæ
îïòèì³çàö³¿ ïðîöåñó ïðîðîñòàííÿ ñïîð ïàïî-
ðîòåïîä³áíèõ çàëèøàºòüñÿ ìàëîäîñë³äæåíîþ. 
Çàóâàæèìî, ùî ãàìåòîô³òè ïàïîðîòåé íàëå-
æàòü äî ìîäåëüíèõ îá’ºêò³â, ³äåàëüíî ïðèäàò-
íèõ äëÿ âèâ÷åííÿ âïëèâó åêçîãåííèõ ôàêòî-
ð³â. Âîíè âèð³çíÿþòüñÿ ïðîñòîòîþ áóäîâè ³ 
íåâèáàãëèâ³ñòþ äî óìîâ êóëüòèâóâàííÿ in vitro 
[7, 33]. ²çîëüîâàí³ ãàìåòîô³òè ïàïîðîòåé óñ-
ï³øíî âèêîðèñòîâóþòüñÿ äëÿ âèâ÷åííÿ ãåíå-
òè÷íèõ òà ô³ç³îëîã³÷íèõ ìåõàí³çì³â ðåãóëÿö³¿ 
ðîñòó é ðîçâèòêó, ùî ñïðèÿº îòðèìàííþ 
íîâèõ çíàíü ïðî åâîëþö³þ íàçåìíèõ ðîñëèí 
[50]. Äî ïåðñïåêòèâíèõ åêçîãåííèõ ðåãóëÿòî-
ð³â ðîñòó äëÿ âèðîùóâàííÿ â êóëüòóð³ in vitro 
äåêîðàòèâíèõ òà çíèêàþ÷èõ âèä³â ïàïîðîòåé 
â³äíîñÿòüñÿ ô³òîãîðìîíè öèòîê³í³íîâîãî ðÿäó, 
ïðî ùî ïîâ³äîìëÿëîñÿ â ðîáîòàõ [30, 33, 48, 
51]. Âèâ÷åííÿ âïëèâó åêçîãåííèõ öèòîê³í³í³â 
äîçâîëÿº âèçíà÷èòè ðîëü öèõ ãîðìîí³â â ðå-
ãóëÿö³¿ ðîñòó òà ðîçâèòêó ãàìåòîô³ò³â [47]. 
Òîìó ìåòîþ íàøî¿ ðîáîòè ñòàëî âèâ÷åííÿ 
âïëèâó ô³òîãîðìîí³â öèòîê³í³íîâî¿ ïðèðîäè 
íà õàðàêòåð ïðîðîñòàííÿ ñïîð, ìîðôîëîã³þ 
é îñîáëèâîñò³ ðîçâèòêó ãàìåòîô³òà Dryopteris 
filix-mas (L.) Schott ó êóëüòóð³ in vitro äëÿ ç’ÿ-
ñóâàííÿ ìîæëèâîñòåé ïîäàëüøîãî âèêîðèñ-
òàííÿ åêçîãåííèõ öèòîê³í³í³â äëÿ óïðàâë³ííÿ 
öèìè ïðîöåñàìè.

Ìàòåð³àëè ³ ìåòîäè. Îá’ºêòîì äîñë³äæåííÿ 
áóëè ñïîðè òà ãàìåòîô³òè ëåïòîñïîðàíã³àòíî¿ 
ïàïîðîò³ ôëîðè Óêðà¿íè ùèòíèêà ÷îëîâ³÷îãî 
(Dryopteris filix-mas (L.) Schott, ðîäèíà Dryopte-
ridaceae). Ðîñëèíè çðîñòàëè íà åêñïîçèö³éí³é 
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ä³ëÿíö³ âèùèõ ñïîðîâèõ ðîñëèí Áîòàí³÷íîãî 
ñàäó ³ì. àêàä. Î.Â. Ôîì³íà â ì. Êèºâ³. Ñïîðè 
çáèðàëè ç ê³íöÿ ÷åðâíÿ äî ñåðåäèíè ëèïíÿ. 
Ôåðòèëüí³ ëèñòêè çð³çàëè ³ çáåð³ãàëè â ïàïå-
ðîâèõ ïàêåòàõ ó ñóõèõ óìîâàõ äî âèñèïàííÿ
ñïîð (çàçâè÷àé ÷åðåç òèæäåíü). Ñïîðè â³ää³-
ëÿëè â³ä ôðàãìåíò³â ëèñòê³â ³ ñïîðàíã³¿â ñòðó-
øóâàííÿì ³ çáåð³ãàëè ïðè òåìïåðàòóð³ +20 °Ñ. 
Ïåðåä ïîñ³âîì ñïîðè ïðîìèâàëè ñòåðèëüíîþ 
äèñòèëüîâàíîþ âîäîþ, öåíòðèôóãóâàëè 15 õâ 
ïðè 9000 îá/õâ, âèòðèìóâàëè ó 40 % åòèëîâî-
ìó ñïèðò³ 1,5 õâ, òðè÷³ ïðîìèâàëè ñòåðèëüíèì 
äèñòèëÿòîì, ï³ñëÿ ÷îãî ïðîâîäèëè ïîñ³â íà 
ñòåðèëüíå ð³äêå æèâèëüíå ñåðåäîâèùå Êíîïà 
â ÷àøêè Ïåòð³. Ñïîðè ïðîðîùóâàëè ïðè +22–
25 °Ñ, ù³ëüíîñò³ ôîòîííîãî ïîòîêó 35–
40 ìêÌ/ì–2·ñ–1, ôîòîïåð³îä ñêëàäàâ 16 : 8 
(äåíü : í³÷), ðÍ ñåðåäîâèùà 5,8–6,0. Ñïîñòå-
ðåæåííÿ ïðîâîäèëè â³äïîâ³äíî äî ñòàä³é ðîç-
âèòêó ãàìåòîô³òà, ÿê³ âèçíà÷àëè çà äâîìà òåð-
ì³íàìè: â³ä ïîÿâè ïåðøèõ åêçåìïëÿð³â äî 
ìàêñèìàëüíî¿ ê³ëüêîñò³ åêçåìïëÿð³â, ùî çíà-
õîäèëèñü â ïåâí³é ôàç³ ðîçâèòêó. Åêçîãåíí³ 
ô³òîãîðìîíè ç ãðóïè öèòîê³í³í³â – ê³íåòèí, 
çåàòèí, 6-áåíçèëàì³íîïóðèí (ÁÀÏ), N6-2-³çî-
ïåíòåí³ëàäåí³í (³Ï) – âíîñèëè â æèâèëüíå ñå-
ðåäîâèùå Êíîïà áåçïîñåðåäíüî ïåðåä ïîñ³âîì 
ñïîð ó êîíöåíòðàö³ÿõ 10–5, 10–6, 10–7, 10–8 Ì. 
Çà êîíòðîëü ñëóãóâàëî ñåðåäîâèùå Êíîïà áåç 
äîäàâàííÿ ô³òîãîðìîí³â. 

Îñê³ëüêè ïðîðîñòàííÿ ñïîð D. filix-mas â 
êóëüòóð³ in vitro ðîçïî÷èíàºòüñÿ íà 7–8 äåíü ç 
ìîìåíòó ïîñ³âó, à ïîâíå ïðîðîñòàííÿ æèòòºç-
äàòíèõ ñïîð çàâåðøóºòüñÿ íà 13 äîáó, âïëèâ 
ô³òîãîðìîí³â ô³êñóâàëè ñàìå â öåé ïåð³îä ÷à-
ñó. Çà äîïîìîãîþ êàìåðè Áîãîðîâà ðàõóâàëè 
ê³ëüê³ñòü ïðîðîñëèõ ³ íåïðîðîñëèõ ñïîð. Ê³ëü-
ê³ñòü ïðîðîñëèõ ñïîð âèðàõîâóâàëè ïî â³äíî-
øåííþ äî íåïðîðîñëèõ, ó â³äñîòêàõ. Ìîðôî-
ëîã³÷í³ çì³íè ó ðîçâèòêó ãàìåòîô³ò³â ï³ä âïëè-
âîì åêçîãåííèõ ô³òîãîðìîí³â ô³êñóâàëè íà 
òðüîõ ñòàä³ÿõ ðîçâèòêó: 1 – ëîïàòêîïîä³áíî-
ãî ïðîòàë³ÿ (30 äåíü ç ìîìåíòó ïîñ³âó ñïîð), 
2 – ñåðöåïîä³áíîãî òàëîìó (80 äåíü ç ìî-
ìåíòó ïîñ³âó ñïîð), 3 – óòâîðåííÿ ñïîðîô³òà 
(120 äåíü ç ìîìåíòó ïîñ³âó ñïîð).

Ñïîñòåðåæåííÿ çà ïðîðîñòàííÿì ñïîð òà
ðîçâèòêîì ãàìåòîô³ò³â çä³éñíþâàëè ç âèêî-
ðèñòàííÿì á³íîêóëÿðíîãî ì³êðîñêîïó ÌÁÑ-9
(ÑÐÑÐ). Ìîðôîëîã³þ ñïîð ³ ãàìåòîô³ò³â äîñ-

ë³äæóâàëè çà äîïîìîãîþ ñêàíóâàëüíîãî åëåê-
òðîííîãî ì³êðîñêîïó JEOL JSM-6060 LA (ßïî-
í³ÿ) ³ ñâ³òëîâîãî ì³êðîñêîïó Carl Zeiss Primo 
Star (Í³ìå÷÷èíà). Ðîçì³ðè òàëîìó ãàìåòîô³òà 
âèçíà÷àëè çà ïðîãðàìîþ AxioVision Rel. 4,8. 
Âñ³ äîñë³äè ïðîâîäèëè â òðüîõ á³îëîã³÷íèõ ³
àíàë³òè÷íèõ ïîâòîðàõ. Îòðèìàí³ ðåçóëüòàòè
ñòàòèñòè÷íî îáðîáëÿëè ó ïðîãðàì³ Excel ñòàí-
äàðòíîãî ïàêåòó Microsoft Office 2013. Äîñòî-
â³ðí³ñòü ð³çíèö³ îö³íþâàëè çà t-êðèòåð³ºì 
Ñòüþäåíòà, âèêîðèñòîâóþ÷è 5 % ð³âåíü çíà÷ó-
ùîñò³ (Ð � 0,05).

Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü òà ¿õ îáãîâîðåííÿ. 
1. Âïëèâ åêçîãåííèõ öèòîê³í³í³â íà ïðîðîñòàííÿ 
ñïîð. Ñïîðè D. filix-mas á³ëàòåðàëüí³, îäíîïðî-
ìåíåâ³, íèðêîïîä³áíî¿ ôîðìè, â åêâàòîð³àëü-
í³é ïëîùèí³ ïëîñêî-îïóêë³ àáî îïóêëî-âèã-
íóò³. Ïåðèñïîð³é çìîðøêóâàòèé, õâèëÿñòî-
ñêëàä÷àñòèé, ç áîðîäàâ÷àñòèìè âèðîñòàìè òà 
ïîîäèíîêèìè ãðåáíÿìè. Äîâæèíà ñïîðè ðàçîì 
ç ïåðèñïîð³ºì â á³÷íîìó ïîëîæåíí³ 49,5 ± 0,9 
ìêì, øèðèíà 37,1 ± 0,6 ìêì (ðèñ. 1). Ç óðà-
õóâàííÿì ìîðôîëîã³÷íèõ îçíàê ïåðèñïîð³ÿ, 
ñïîðè äàíîãî âèäó â³äíåñåíî äî áîðîäàâ÷àòî-
ñêëàä÷àñòîãî òèïó [52].

Íàìè áóëî âñòàíîâëåíî, ùî âñ³ åêçîãåíí³ 
öèòîê³í³íè â êîíöåíòðàö³¿ 10–5 Ì ñóòòºâî ãàëü-
ìóâàëè ïðîðîñòàííÿ ñïîð (ðèñ. 2). Íàéá³ëü-
øèì ³íã³á³òîðîì âèÿâèâñÿ iÏ, ãàëüì³âíèé âïëèâ
ÿêîãî ïðÿìî ïðîïîðö³éíî çàëåæàâ â³ä êîí-
öåíòðàö³¿. Ê³íåòèí òàêîæ ãàëüìóâàâ ïðîðîñ-
òàííÿ ñïîð, ïðè÷îìó ÿê íàéá³ëüøà (10–5 Ì) 
òàê ³ íàéìåíøà (10–8 Ì) éîãî êîíöåíòðàö³¿ ïðî-
ÿâëÿëè ìàêñèìàëüíó ³íã³áóþ÷ó ä³þ, òîä³ ÿê ïðî-
ì³æí³ êîíöåíòðàö³¿ (10–6 Ì òà 10–7 Ì) âèÿâëÿëè 
ìåíøó àêòèâí³ñòü. Êîíöåíòðàö³ÿ ÁÀÏ 10–8 Ì 
ñóòòºâî íå âïëèâàëà íà ïðîðîñòàííÿ ñïîð, òîä³ 
ÿê ïðè ¿¿ çá³ëüøåíí³ ïðîðîñòàííÿ ãàëüìóâàëîñü. 
Çåàòèí ó íèçüêèõ êîíöåíòðàö³ÿõ ïîçèòèâíî âïëè-
âàâ íà ïðîðîñòàííÿ ñïîð, íàéá³ëüø åôåêòèâ-
íîþ âèÿâèëàñÿ êîíöåíòðàö³ÿ 10–7 Ì (ðèñ. 2).

2. Ìîðôîëîã³÷í³ çì³íè ãàìåòîô³ò³â ï³ä âïëè-
âîì åêçîãåííèõ öèòîê³í³í³â íà ð³çíèõ ñòàä³ÿõ ðîç-
âèòêó. 2.1. Ñòàä³ÿ ëîïàòêîïîä³áíîãî ïðîòàë³ÿ. 
Êîíòðîëüí³ çðàçêè ôîðìóâàëè àñèìåòðè÷íèé 
ïðîòàë³é (ðèñ. 3, à). Ê³ëüê³ñòü êë³òèí òàëîìó 
ñêëàäàëà 20–45 øò., ê³ëüê³ñòü ðèçî¿ä³â 1–4, 
÷àñò³øå 2 (òàáëèöÿ). Ðîçâèòîê ïðîòàë³ÿ â³äáó-
âàâñÿ çà Aspidium-òèïîì, õàðàêòåðíèì äëÿ ïà-
ïîðîòåé ç ðîäèíè Dryopteridaceae [53].
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Åêçîãåíí³ ³Ï, ÁÀÏ òà çåàòèí ó êîíöåíòðà-
ö³¿ 10–5 Ì áëîêóâàëè ôîðìóâàííÿ íîðìàëüíî¿ 
ïðîòîíåìè (ðèñ. 3, á, â, ã). Íàéá³ëüø âèðàæå-
íèé âïëèâ ìàâ ³Ï: ïðîòîíåìè ñêëàäàëèñÿ ç 
3–12 êë³òèí, ïåðåâàæíî ç á³÷íèì ãàëóæåííÿì 
â³ä ïåðøî¿ ïðîòàë³àëüíî¿ êë³òèíè, ðèçî¿äè íå 
ðîçâèâàëèñü, áóëè íàÿâí³ ëèøå ¿õí³ çà÷àòêè íà 
2–3 ïðîòàë³àëüíèõ êë³òèíàõ (ðèñ. 3, á, òàáëèöÿ). 
Ï³ä âïëèâîì ÁÀÏ òà çåàòèíó ïðîòîíåìè íàáó-
âàëè íèòêîïîä³áíî¿ ôîðìè, ñêëàäàëèñÿ ç 10–25 
êë³òèí. Ïðîòîíåìè ëîïàòêîïîä³áíî¿ ôîðìè ç 
á³÷íèìè â³äãàëóæåííÿìè ñïîñòåð³ãàëèñÿ çð³ä-
êà. Â çíà÷í³é ê³ëüêîñò³ ôîðìóâàëèñÿ íåâåëèê³ 
ðèçî¿äè (ðèñ. 3, â, ã). Ê³íåòèí àêòèâóâàâ ðîç-
âèòîê ðèçî¿ä³â ³ çìåíøóâàâ ê³ëüê³ñòü êë³òèí 
ïðîòàë³ÿ, ÷åðåç ùî «ëîïàòêà» âèãëÿäàëà á³ëüø 
êîìïàêòíîþ (ðèñ. 3, ä, òàáëèöÿ).

Åêçîãåííèé çåàòèí â êîíöåíòðàö³¿ 10–6 Ì âè-
êëèêàâ çíà÷íå ðîçðîñòàííÿ ïðîòàë³ÿ â øèðèíó 
(ðèñ. 3, å), òîä³ ÿê ÁÀÏ, ê³íåòèí òà ³Ï, ó ö³é 
ñàì³é êîíöåíòðàö³¿ ñóòòºâî íå âïëèâàëè íà 
ìîðôîãåíåç ãàìåòîô³òà (ðèñ. 3, æ, ç, ³). Ï³ä 
âïëèâîì óñ³õ åêçîãåííèõ öèòîê³í³í³â â³äáóâàâ-
ñÿ àêòèâíèé ðîçâèòîê ðèçî¿ä³â, ÿê³ áóëè êî-
ðîòø³ çà êîíòðîëüí³, àëå ïåðåâàæàëè ê³ëüê³ñíî 
(ðèñ. 3, å–³, òàáëèöÿ).

Åêçîãåíí³ çåàòèí òà ê³íåòèí ó êîíöåíòðà-
ö³¿ 10–7 Ì, íà â³äì³íó â³ä ³Ï òà ÁÀÏ, ïðèñêî-
ðþâàëè ðîçðîñòàííÿ «ëîïàòêè» ïðîòàë³ÿ çà ðà-
õóíîê àêòèâàö³¿ ³í³ö³àëüíî¿ êë³òèíè (ðèñ. 3, ê, 
ë), ÿêà çíàõîäèëàñü â öåíòðàëüí³é ÷àñòèí³ éî-
ãî âåðõ³âêè. Òàê³ ãàìåòîô³òè áóëè ñôîðìîâàí³
ç á³ëüøî¿ ê³ëüêîñò³ êë³òèí (òàáëèöÿ). Çåàòèí,
ê³íåòèí òà ÁÀÏ ó êîíöåíòðàö³¿ 10–7 Ì ñòèìó-
ëþâàëè ðîçâèòîê ³ ð³ñò ðèçî¿ä³â (ðèñ. 3, ê, ë, 
í), ïðîòå ³Ï ó òàê³é ñàì³é êîíöåíòðàö³¿ õî÷à 
³ àêòèâóâàâ ¿õí³é ðîçâèòîê, ïðîòå çàòðèìóâàâ 
ð³ñò (ðèñ. 3, ì).

Óñ³ åêçîãåíí³ öèòîê³í³íè â êîíöåíòðàö³¿ 
10–8 Ì àêòèâóâàëè ïîä³ëè ³í³ö³àëüíî¿ êë³òèíè 
íà âåðõ³âö³ ëîïàòêîïîä³áíîãî ïðîòàë³ÿ, çà ðà-
õóíîê ÷îãî ïåðåâàæíà á³ëüø³ñòü ïðîòàë³¿â áó-
ëà ñôîðìîâàíà ç á³ëüøî¿ ê³ëüêîñò³ êë³òèí (ðèñ. 
3, ï–ò, òàáëèöÿ ). Ï³ä ä³ºþ ³Ï â êîíöåíòðàö³¿ 
10–8 Ì â³äáóâàëîñÿ ôîðìóâàííÿ ñåðöåïîä³á-
íîãî òàëîìó ³ óòâîðåííÿ âè¿ìêè (ðèñ. 3, ï), ïðè
öüîìó íåð³äêî ñïîñòåð³ãàëè é äåôîðìîâàíó ïðî-
òàë³àëüíó «ëîïàòêó». Çåàòèí ó íàéìåíø³é êîí-
öåíòðàö³¿ âèÿâèâ ñèëüíó ñòèìóëþþ÷ó ä³þ, ÿêà
ïðîÿâèëàñÿ â ðîçðîñòàíí³ ïðîòàë³àëüíî¿ ïëàñ-

òèíêè ñåðöåïîä³áíî¿ ôîðìè, óòâîðåíí³ âè¿ì-
êè òà ïî÷àòêó ôîðìóâàííÿ äâîì³ðíî¿ ìåðèñ-
òåìè (ðèñ. 3, ð). Óñ³ öèòîê³í³íè ó êîíöåíòðàö³¿ 
10–8 Ì àêòèâóâàëè ð³ñò ³ ðîçâèòîê ðèçî¿ä³â, 
íàéá³ëüø åôåêòèâíèìè âèÿâèëèñÿ ÁÀÏ òà çå-
àòèí (òàáëèöÿ).

2.2. Ñòàä³ÿ ñåðöåïîä³áíîãî òàëîìó. Êîíò-
ðîëüí³ çðàçêè ìàëè ôîðìó ñåðöåïîä³áíî¿ ïëàñ-
òèíêè ³ç ñèìåòðè÷íèìè êðèëàìè (ðèñ. 4, à, 
òàáëèöÿ). Çàçâè÷àé ãàìåòîô³òè D. filix-mas äâî-
ñòàòåâ³: íà ¿õíüîìó òàëîì³ ðîçâèâàþòüñÿ àíòå-
ðèä³¿ òà àðõåãîí³¿ [54]. Ó êîíòðîë³ àðõåãîí³àëüíà 
ïîäóøêà áóëà äîáðå ñôîðìîâàíà, íà í³é ïî÷è-
íàëè ðîçâèâàòèñÿ ïåðø³ àðõåãîí³¿. Ïîîäèíîê³ 
àíòåðèä³¿ áóëè ðîçòàøîâàí³ ïî êðàþ òàëîìó.

Ðèñ. 1. Çàãàëüíèé âèãëÿä ñïîðè D. filix-mas (ÑÅÌ)

Ðèñ. 2. Âïëèâ åêçîãåííèõ öèòîê³í³í³â íà ïðîðîñòàííÿ 
ñïîð D. filix-mas
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Ê.Î. Ðîìàíåíêî, ².Â. Êîñàê³âñüêà, Ë.Ì. Áàáåíêî òà ³í.

Ðèñ. 3. Âïëèâ åêçîãåííèõ öèòîê³í³í³â ð³çíèõ êîíöåíòðàö³é íà ðîçâèòîê ëîïàòêîïîä³áíîãî ïðîòàë³ÿ D. filix-
mas: à – êîíòðîëü; á – ³Ï (10–5 Ì); â – ÁÀÏ (10–5 Ì); ã – çåàòèí (10–5 Ì); ä – ê³íåòèí (10–5 Ì); å – çåà-
òèí (10–6 Ì); æ – ÁÀÏ (10–6 Ì); ç – ê³íåòèí (10–6 Ì); ³ – ³Ï (10–6 Ì); ê – çåàòèí (10–7 Ì); ë – ê³íåòèí 
(10–7 Ì); ì – ³Ï (10–7 Ì); í – ÁÀÏ (10–7 Ì); ï – ³Ï (10–8 Ì); ð – çåàòèí (10–8 Ì); ñ – ê³íåòèí (10–8 Ì); 
ò – ÁÀÏ (10–8 Ì). Ìàñøòàá – 100 ìêì 



17ISSN 0564–3783. Öèòîëîãèÿ è ãåíåòèêà. 2019. Ò. 53. ¹ 3

Âïëèâ åêçîãåííèõ öèòîê³í³í³â íà ïðîðîñòàííÿ ñïîð ³ ìîðôîãåíåç ãàìåòîô³òà Dryopteris filix-mas (L.)

Â
ïë

èâ
 å

êç
îã

åí
íè

õ 
öè

òî
ê³

í³
í³

â 
íà

 ì
îð

ô
îã

åí
åç

 ã
àì

åò
îô

³ò
à 

D
. 
fi
li
x-

m
as

Ï
ðè

ì
³ò

êà
. 
Ð
ã 

–
 ð

îç
ãà

ëó
æ

åí
à 

ô
îð

ì
à;

 Ñ
ï
 –

 ñ
åð

ö
åï

îä
³á

í
à 

ô
îð

ì
à;

 Ë
ï
 –

 ë
îï

àò
êî

ï
îä

³á
í
à 

ô
îð

ì
à;

 Ñ
ò 

–
 ñ

òð
³÷

êî
ï
îä

³á
í
à 

ô
îð

ì
à;

 Í
ï
 –

 í
è
òê

î-
ï
îä

³á
í
à 

ô
îð

ì
à;

 ç
/ä

 –
 ç

 ä
åô

îð
ì

àö
³ÿ

ì
è
; 
á/

ä 
–

 á
åç

 ä
åô

îð
ì

àö
³é

. 

Î
ñî

áë
è
âî

ñò
³ 

ðî
çâ

è
òê

ó 
ãà

ì
å-

òî
ô

³ò
à 

in
 v

itr
o

Ê
îí

ò-
ðî

ëü

Ç
åà

òè
í

Ê
³í

åò
è
í

³Ï
Á
À

Ï

10
–

5  
Ì

10
–

6  
Ì

10
–

7  
Ì

10
–

8  
Ì

10
–

5  
Ì

10
–

6  
Ì

10
–

7  
Ì

10
–

8  
Ì

10
–

5  
Ì

10
–

6  
Ì

10
–

7  
Ì

10
–

8  
Ì

10
–

5  
Ì

10
–

6  
Ì

10
–

7  
Ì

10
–

8  
Ì

Ñ
ò

àä
³ÿ

 ï
ðî

ò
àë

³ÿ

Ô
îð

ì
à 

ï
ðî

òà
ë³

ÿ

Ê
³ë

üê
³ñ

òü
 ê

ë³
òè

í
Ê

³ë
üê

³ñ
òü

 ð
è
çî

¿-
ä³

â

Ë
ï

20
–

45
1–

4

Í
ï
, 

Ë
ï
 

ç/
ä

12
–

25
3–

6

Ë
ï
 

ç/
ä

25
–

60
4–

8

Ë
ï

30
–

65
5–

8

Ñ
ï

�1
00

7–
18

Ë
ï

12
–

28
4–

6

Ë
ï

35
–

45
4–

6

Ë
ï

35
–

60
5–

7

Ë
ï

35
–

60
5–

9

Ð
ã

3–
12 –

Ë
ï

15
–

35
3–

6

Ë
ï

18
–

45
3–

8

Ë
ï

�8
0

5–
9

Í
ï
, 

Ë
ï
 

ç/
ä

6–
23

2–
5

Ë
ï

17
–

38
2–

6

Ë
ï

24
–

42
4–

7

Ë
ï

35
–

50
4–

9

Ñ
ò

àä
³ÿ

 ò
àë

îì
ó

Ô
îð

ì
à 

òà
ëî

ì
ó

À
í
òå

ðè
ä³

¿
À

ðõ
åã

îí
³¿

Ð
îç

âè
òî

ê 
ñï

îð
î-

ô
³ò

à

Ñ
ï
 

á/
ä

+ + +

C
ï
 

ç/
ä – – –

Ñ
ï
 

ç/
ä – + –

Ñ
ï
 

ç/
ä + + +

Ñ
ï + + +

Ñ
ï
 

ç/
ä – – –

Ñ
ï
 

ç/
ä – – –

Ñ
ï
, 

Ë
ï
 

ç/
ä + + +

Ñ
ï + + +

Ð
ã – – –

Ë
ï
, 

Ñ
ò

ç/
ä + – –

Ë
ï
 

ç/
ä + – –

Ë
ï
, 

Ñ
ï
 

ç/
ä + + +

Ñ
ï
, 

Ë
ï
 

ç/
ä – – –

Ñ
ï
 

Ë
ï
, 

Ñ
ò,

 
ç/

ä + – –

Ñ
ï
, 

Ë
ï + – +

Ñ
ï + + +



18 ISSN 0564–3783. Öèòîëîãèÿ è ãåíåòèêà. 2019. Ò. 53. ¹ 3

Ê.Î. Ðîìàíåíêî, ².Â. Êîñàê³âñüêà, Ë.Ì. Áàáåíêî òà ³í.

Åêçîãåííèé ³Ï ó êîíöåíòðàö³¿ 10–5 Ì áëî-
êóâàâ ðîçâèòîê íîðìàëüíî¿ ïðîòàë³àëüíî¿ ïëàñ-
òèíêè. Ñïîñòåð³ãàëîñÿ ñèëüíå ðîçãàëóæåííÿ òà-
ëîìó, êîòðå â³äáóëîñÿ çàâäÿêè ñòèìóëÿö³¿ ãîð-
ìîíîì ìíîæèííîãî àï³êàëüíîãî äîì³íóâàííÿ 
ç óòâîðåííÿì áàãàòüîõ ³í³ö³àëüíèõ êë³òèí, 
ï³ñëÿ ïîä³ëó ÿêèõ óòâîðþâàëèñü ÷èñåëüí³ á³÷í³ 
ïðîë³ôåðàö³¿, ùî ôîðìóâàëè ðîçãàëóæåíó ïðî-
òîíåìó (ðèñ. 4, á). Çåàòèí ó êîíöåíòðàö³¿ 10–5 Ì 
ñïðèÿâ ðîçðîñòàííþ ïðîòàë³àëüíî¿ ïëàñòèíêè, 
÷åðåç ùî ñåðöåïîä³áíèé òàëîì áóâ ñèëüíî äå-
ôîðìîâàíèì (ðèñ. 4, â). Ïðè öüîìó â³äáóâàëîñü 
ôîðìóâàííÿ âè¿ìêè ³ áàãàòîêë³òèííî¿ ìåðèñ-
òåìè, ïðîòå ðîçâèòîê àðõåãîí³àëüíî¿ ïîäóøêè 
ïðèãí³÷óâàâñÿ. Åêçîãåíí³ 10–5 Ì ê³íåòèí òà 
ÁÀÏ òàêîæ âèêëèêàëè äåôîðìàö³þ ñåðöåïî-
ä³áíîãî òàëîìó: ïðîòàë³àëüí³ ïëàñòèíêè íàáó-
âàëè ëîïàòêîïîä³áíî¿ ôîðìè ç ëåäü ïîì³òíîþ 
âè¿ìêîþ àáî ç³ çíà÷íèìè áîêîâèìè ðîçðîñ-
òàííÿìè (ðèñ. 4, ã, ä). Ñòàòåâ³ îðãàíè (àðõåãî-
í³¿ òà àíòåðèä³¿) çà ä³¿ 10–5Ì óñ³õ äîñë³äæåíèõ 
öèòîê³í³í³â íå ôîðìóâàëèñÿ (òàáëèöÿ). Â óñ³õ 
âàð³àíòàõ äîñë³äó, çà âèíÿòêîì ³Ï, ó ãàìåòîô³ò³â 
áóëè ðîçâèíóò³ ðèçî¿äè.

Ó çðàçêàõ ³ç êîíöåíòðàö³ºþ ³Ï 10–6 Ì ñåð-
öåïîä³áíà ôîðìà òàëîìó áóëà â³äñóòíÿ, ãàìåòî-
ô³òè, ÿê ïðàâèëî, íàáóâàëè ñèëüíî âèòÿãíóòî¿, 
ëîïàòêîïîä³áíî¿ àáî ñòð³÷êîïîä³áíî¿ ôîðìè ç
áàãàòî÷èñåëüíèìè á³÷íèìè ðîçðîñòàííÿìè (ðèñ.
4, å). Çà ä³¿ 10–6 Ì çåàòèíó, ê³íåòèíó òà ÁÀÏ 
ãàìåòîô³òè áóëè ïîä³áí³ äî êîíòðîëüíèõ (ðèñ.
4, æ–³). Ïåðåâàæàëà ñåðöåïîä³áíà ôîðìà òà-
ëîìó. Ï³ä âïëèâîì 10–6 Ì çåàòèíó ³ ê³íåòèíó 
ñïîñòåð³ãàëè òàêîæ ïîîäèíîê³ äåôîðìîâàí³ ãà-
ìåòîô³òè ç á³÷íèìè â³äãàëóæåííÿìè (ðèñ. 4,
æ, ç), à çà ä³¿ ÁÀÏ – âèòÿãíóò³ ëîïàòêîïî-
ä³áí³ ÷è ñòð³÷êîïîä³áí³ ç á³÷íèìè ðîçðîñòàí-
íÿìè (ðèñ. 4, ³). Ï³ä âïëèâîì 10–6 Ì ÁÀÏ
òà ³Ï áóëî â³äì³÷åíî ôîðìóâàííÿ ïîîäèíîêèõ 
àíòåðèä³¿â (òàáëèöÿ). Ó êîíöåíòðàö³¿ 10–6 Ì ê³-
íåòèí íå ñïðèÿâ ôîðìóâàííþ ÷îëîâ³÷èõ ³ æ³-
íî÷èõ ñòàòåâèõ îðãàí³â íà ïîâåðõí³ òàëîìó, 
òîä³ ÿê çåàòèí ò³º¿ æ êîíöåíòðàö³¿ ñòèìóëþâàâ 
óòâîðåííÿ ïîîäèíîêèõ àðõåãîí³¿â âèêëþ÷íî íà
ñôîðìîâàíèõ ñåðöåïîä³áíèõ òàëîìàõ (òàáëèöÿ).

Ó äîñë³ä³ ç åêçîãåííèì 10–7 Ì ³Ï ñåðöåïî-
ä³áíà ôîðìà òàëîìó íå óòâîðþâàëàñü, ïåðåâà-
æàëè ñèëüíî âèòÿãíóò³ ëîïàòêîïîä³áí³ òàëîìè, 
÷àñòî ðîçøèðåí³ íà âåðõ³âö³; çóñòð³÷àëèñÿ äå-

ôîðìîâàí³ òàëîìè ç íèòêîïîä³áíèìè ðîçãàëó-
æåíèìè â³äðîñòêàìè (ðèñ. 4, ê). Ó äîñë³ä³ ç 
10–7 Ì çåàòèíîì ñïîñòåð³ãàëè ñåðöåïîä³áíó 
ôîðìó òàëîìó ç ñèëüíèì ðîçðîñòàííÿì â îñ-
íîâ³ (ðèñ. 4, ë). Ïðè êîíöåíòðàö³¿ 10–7 Ì ê³íå-
òèíó òà ÁÀÏ ôîðìà òàëîìó áóëà ïîä³áíà äî 
êîíòðîëþ, àëå ÷àñòî ³ç ðâàíèì êðàºì (ðèñ. 4, 
ì, í). Ïðîòå íåð³äêî â îáîõ äîñë³äàõ çóñòð³÷àëè-
ñÿ é âèòÿãíóò³ ëîïàòêîïîä³áí³ òàëîìè. Ó äîñë³-
äàõ ç 10–7 Ì ³Ï àêòèâíèé ðîçâèòîê àíòåðèä³¿â 
â³äáóâàâñÿ ÿê íà ïîâåðõí³ ñòð³÷êîïîä³áíîãî òà-
ëîìó (ðèñ. 5, à), òàê ³ íà á³÷íèõ íèòêîïîä³áíèõ 
â³äðîñòêàõ (ðèñ. 5, á). Ðîçâèòîê àðõåãîí³¿â íå 
âñòàíîâëåíèé. Íà âèäîâæåíèõ òàëîìàõ ãàìåòî-
ô³ò³â ó äîñë³äàõ ³ç 10–7 Ì ÁÀÏ âèÿâëåí³ ïîî-
äèíîê³ àíòåðèä³¿, íà ñåðöåïîä³áíèõ é ëîïàòêî-
ïîä³áíèõ òàëîìàõ àðõåãîí³¿ íå áóëè çíàéäåí³. 
Íà òàëîìàõ ãàìåòîô³ò³â ïðè ä³¿ 10–7 Ì çåàòèíó 
òà ê³íåòèíó áóëè âèÿâëåí³ æ³íî÷³ é ÷îëîâ³÷³ 
ãàìåòàíã³¿ â íåçíà÷í³é ê³ëüêîñò³ (òàáëèöÿ).

Çà ä³¿ 10–8 Ì ³Ï ðîçâèâàëèñÿ òàëîìè ñèëüíî 
âèäîâæåíî¿ ëîïàòêîïîä³áíî¿ àáî ñåðöåïîä³áíî¿ 
ôîðìè (ðèñ. 4, ï). Ãàìåòîô³òè ç âèäîâæåíîþ 
ñåðöåïîä³áíîþ ôîðìîþ òàëîìó ìàëè äîáðå 
ðîçâèíåíó âè¿ìêó òà àðõåãîí³àëüíó ïîäóøêó, 
íà ÿê³é ðîçâèâàëèñÿ àðõåãîí³¿, òîä³ ÿê íà âè-
äîâæåí³é ÷àñòèí³ òàëîìó, áëèæ÷å äî îñíîâè 
àêòèâíî ôîðìóâàëèñÿ àíòåðèä³¿. Ãàìåòîô³òè çà 
ä³¿ 10–8 Ì çåàòèíó, ê³íåòèíó òà ÁÀÏ áóëè ïîä³á-
í³ äî êîíòðîëüíèõ, ïîîäèíîêî ñïîñòåð³ãàëèñÿ 
ñåðöåïîä³áí³ òàëîìè ç íåð³âíèì êðàºì (ðèñ. 4, ð, 
ñ, ò). Àêòèâíèé ðîçâèòîê àðõåãîí³¿â ³ ïîâ³ëü-
íèé àíòåðèä³¿â â³äì³÷åíèé ó äîñë³äàõ ³ç âèêî-
ðèñòàííÿì çåàòèíó òà ê³íåòèíó (10–8

 Ì), òîä³ 
ÿê ÁÀÏ ó íàéìåíø³é êîíöåíòðàö³¿ ñïðèÿâ àê-
òèâíîìó óòâîðåííþ âèêëþ÷íî àíòåðèä³¿â 
(òàáëèöÿ)

2.3. Ñòàä³ÿ óòâîðåííÿ ñïîðîô³ò³â. Íà 120 
äîáó ç ìîìåíòó âèñ³âó ñïîð â³äì³÷åíî ðîçâèòîê 
ïåðøèõ ñïîðîô³ò³â íà ïîâåðõí³ ñåðöåïîä³áíèõ 
òàëîì³â ó êîíòðîë³. Âñòàíîâëåíî, ùî íàéâèù³ 
êîíöåíòðàö³¿ (10–5 òà 10–6 Ì) óñ³õ âèêîðèñòàíèõ 
â äîñë³ä³ öèòîê³í³í³â ïðèãí³÷óâàëè óòâîðåííÿ 
ñïîðîô³ò³â, ùî â³äáóâàëîñÿ ÷åðåç çàòðèìêó ó 
ôîðìóâàíí³ íîðìàëüíîãî òàëîìó, ³íã³áóâàííÿ 
ðîçâèòêó ñòàòåâèõ ñòðóêòóð, à òàêîæ ãàëüìó-
âàííÿ ðîñòó ñôîðìîâàíèõ ñïîðîô³ò³â. Çà óìîâè 
çìåíøåííÿì êîíöåíòðàö³¿ óñ³õ, çà âèêëþ÷åí-
íÿì ³Ï, öèòîê³í³í³â (10–7 Ì), ñïîñòåð³ãàëîñÿ 
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Âïëèâ åêçîãåííèõ öèòîê³í³í³â íà ïðîðîñòàííÿ ñïîð ³ ìîðôîãåíåç ãàìåòîô³òà Dryopteris filix-mas (L.)

Ðèñ. 4. Âïëèâ åêçîãåííèõ öèòîê³í³í³â íà ðîçâèòîê ñåðöåïîä³áíîãî òàëîìó D. filix-mas: à – êîíòðîëü; á – ³Ï 
(10–5 Ì); â – çåàòèí (10–5 Ì); ã – ÁÀÏ (10–5 Ì); ä – ê³íåòèí (10–5 Ì); å – ³Ï (10–6 Ì); æ – çåàòèí (10–6 Ì); 
ç – ê³íåòèí (10–6 Ì); ³ – ÁÀÏ (10–6 Ì); ê – ³Ï (10–7 Ì); ë – çåàòèí (10–7 Ì); ì – ê³íåòèí (10–7 Ì); í – ÁÀÏ 
(10–7 Ì); ï – ³Ï (10–8 Ì); ð – çåàòèí (10–8 Ì); ñ – ê³íåòèí (10–8 Ì); ò – ÁÀÏ (10–8 Ì). Ìàñøòàá – 100 ìì 
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ôîðìóâàííÿ ïîîäèíîêèõ ñïîðîô³ò³â (òàáëèöÿ).
Çà íàéìåíøî¿ êîíöåíòðàö³¿ öèòîê³í³í³â (10–8 Ì)
â³äáóëîñÿ ôîðìóâàííÿ é ðîçâèòîê ñïîðîô³ò³â. 
Ó ïîð³âíÿí³ ç êîíòðîëåì óñ³ ñïîðîô³òè áóëè
ìåíø³ çà ðîçì³ðîì, ñïîñòåð³ãàëàñÿ çàòðèìêà ¿õ-
íüîãî ðîñòó ³ ðîçâèòêó. Ëèøå ó äîñë³ä³ ç çåà-
òèíîì ðîçâèòîê ñïîðîô³ò³â íå â³äð³çíÿâñÿ â³ä 
êîíòðîëþ, à ¿õ ê³ëüê³ñòü ïåðåâàæàëà êîíòðîëüí³ 
çðàçêè.

Íàø³ äîñë³äæåííÿ ïîêàçàëè, ùî âèñîê³ êîí-
öåíòðàö³¿ öèòîê³í³í³â ³íã³áóþòü ïðîðîñòàííÿ 
ñïîð òà ðîçâèòîê ãàìåòîô³ò³â D. filix-mas, ñïðè-
ÿþòü ôîðìóâàííþ äåôîðìîâàíèõ òàëîì³â, ïðè-
ãí³÷óþòü óòâîðåííÿ ñòàòåâèõ îðãàí³â òà ñïîðî-
ô³òà. Íèçüê³ êîíöåíòðàö³¿ öèòîê³í³í³â ïåðåâàæ-
íî ïðèøâèäøóþòü ðîçâèòîê ãàìåòîô³ò³â, ùî
ïðîÿâëÿºòüñÿ ó ðàííüîìó ôîðìóâàíí³ ñåðöå-
ïîä³áíîãî òàëîìó, ïðîòå â çàëåæíîñò³ â³ä ³çî-
ôîðìè ãîðìîíó ïî-ð³çíîìó âïëèâàþòü íà õà-
ðàêòåð äåôîðìàö³¿ òà ñòàòåâó äèôåðåíö³àö³þ. 
Âñòàíîâëåíî, ùî åêçîãåíí³ öèòîê³í³íè àêòèâó-
þòü ðîçâèòîê ³ ð³ñò ðèçî¿ä³â, ïðè÷îìó ñòóï³íü
ñòèìóëþâàííÿ çá³ëüøóºòüñÿ çàëåæíî â³ä êîí-
öåíòðàö³¿ ãîðìîí³â ó æèâèëüíîìó ñåðåäîâèù³.
Åêçîãåíí³ öèòîê³í³íè íåãàòèâíî âïëèâàëè íà
óòâîðåíèõ äâîñòàòåâèõ ãàìåòîô³ò³â. Ó ïîïåðåä-
íüîìó äîñë³äæåíí³ íàìè áóâ ïðîàíàë³çîâàíèé
âïëèâ åêçîãåííîãî ÁÀÏ íà ïðîðîñòàííÿ ñïîð
òà ìîðôîãåíåç ãàìåòîô³òà Polystichum aculea-
tum (L.) Roth. Ïîêàçàíî, ùî âèñîê³ êîíöåí-
òðàö³¿ ãîðìîíó ñóòòºâî ãàëüìóâàëè ïðîðîñòàííÿ 
ñïîð òà ñïîâ³ëüíþâàëè ðîçâèòîê ãàìåòîô³òà 
íà ñòàä³¿ ïðîòîíåìè çà ðàõóíîê çíÿòòÿ àï³-
êàëüíîãî äîì³íóâàííÿ. Ñòóï³íü âïëèâó çàëåæà-
ëà â³ä êîíöåíòðàö³¿ ãîðìîíó â æèâèëüíîìó ñå-

ðåäîâèù³ [16]. Â ðîáîòàõ ³íøèõ äîñë³äíèê³â
ïîâ³äîìëÿëîñÿ, ùî âïëèâ ÁÀÏ ó êîíöåíòðà-
ö³ÿõ ãîðìîíó 0,01; 0,1; 1,0 ìã/ë íà ïðîðîñòàí-
íÿ ñïîð Alsophila odonelliana (Alston) Lehnert â
êóëüòóð³ in vitro áóâ ñëàáîâèðàæåíèì [48]. Çíà÷-
íå çìåíøåííÿ ðîçì³ð³â ïðîòàë³ÿ ãàìåòîô³ò³â 
ó Ceratopteris richardii Brongn. òà ïðèãí³÷åííÿ 
ïðîöåñ³â ôîðìóâàííÿ ñåðöåïîä³áíîãî òàëîìó é
óòâîðåííÿ ãàìåòàíã³¿â ó Blechnum spicant (L.) Sm.
áóëè âèÿâëåí³ ï³ñëÿ åêçîãåííî¿ îáðîáêè ãàìå-
òîô³ò³â ì³êðî-, íàíî- ³ ñóáíàíîìîëÿðíèìè
êîíöåíòðàö³ÿìè ÁÀÏ [46, 49]. Çà óìîâè çá³ëü-
øåííÿ êîíöåíòðàö³¿ ê³íåòèíó (10–8, 10–5, 10–3 Ì)
ñïîñòåð³ãàëîñÿ çìåíøåííÿ ðîçì³ð³â ñåðöåïî-
ä³áíîãî òàëîìó ãàìåòîô³òà Osmunda regalis L. ³
â³äáóâàëàñÿ äåôîðìàö³ÿ âè¿ìêè ì³æ éîãî êðè-
ëàìè [47]. Â òîé æå ÷àñ, ÁÀÏ, ê³íåòèí òà ³Ï
³íäóêóâàëè ôîòîìîðôîãåíåç ãàìåòîô³ò³â Cera-
topteris richardii, âèðîùåíèõ áåç îñâ³òëåííÿ [49].
Ïðè êîíöåíòðàö³ÿõ 10–8, 10–9, 10–12 Ì, êîæíèé 
ç öèõ ô³òîãîðìîí³â çì³íþâàâ øâèäê³ñòü ïîä³ëó
êë³òèí, ñïðèÿâ ïîäîâæåííþ òà äèôåðåíö³àö³¿
êë³òèí, ³íäóêóâàâ ïåðåõ³ä â³ä íèò÷àñòîãî äî ïðî-
òàë³àëüíîãî ðîñòó, ÿêèé âèíèêàº ïðè ä³¿ ñâ³òëà,
àêòèâóâàâ óòâîðåííÿ âè¿ìêè â àï³êàëüí³é çîí³
ìåðèñòåìè òà ðèçî¿ä³â ó ¿¿ íèæí³é çîí³ [49].
Ïðè âèðîùóâàíí³ ãàìåòîô³ò³â Alsophila odonel-
liana â êóëüòóð³ in vitro ïîêàçàíî, ùî ÁÀÏ, íå-
çàëåæíî â³ä éîãî êîíöåíòðàö³¿, âïëèâàâ íà óò-
âîðåííÿ íèòêîïîä³áíèõ ãàìåòîô³ò³â òà ñïðèÿâ
ôîðìóâàííþ ðîçãàëóæåíîãî òàëîìó íà ñòàä³¿ 
ëîïàòêîïîä³áíîãî ïðîòàë³ÿ, à â ïîäàëüøîìó ³í-
äóêóâàâ óòâîðåííÿ áàãàòî÷èñåëüíèõ ïîë³ôåðà-
ö³é òàëîìó [48]. Â³äîìî, ùî ÁÀÏ òà ³Ï ³í-
äóêóþòü ðîçâèòîê áàãàòî÷èñåëüíèõ ïàçóøíèõ 

Ðèñ. 5. Ðîçâèòîê àíòåðèä³¿â çà ä³¿ ³çîïåíòåí³ëàäåí³íó â êîíöåíòðàö³¿ 10–7 Ì íà ïîâåðõí³ ñòð³÷êîïîä³áíîãî òà-
ëîìó (à) òà íèòêîïîä³áíèõ â³äðîñòêàõ (á) 
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ïàãîí³â ðîñëèí [55]. À ó âèïàäêó ³ç ãàìåòîô³òà-
ìè ïàïîðîòåé, ö³ ãîðìîíè àêòèâóþòü ìíîæèí-
íå àï³êàëüíå äîì³íóâàííÿ ìåðèñòåìè òàëîìó. 

Îòæå, ïðîâåäåí³ íàìè äîñë³äæåííÿ òà àíà-
ë³ç ë³òåðàòóðíèõ äæåðåë ïîêàçàëè, ùî âèêî-
ðèñòàííÿ åêçîãåííèõ öèòîê³í³í³â ó âèñîêèõ 
êîíöåíòðàö³ÿõ ãàëüìóº ïðîðîñòàííÿ ñïîð ïàïî-
ðîòåé, íà âñ³õ ñòàä³ÿõ ðîçâèòêó çàòðèìóº ð³ñò 
ãàìåòîô³ò³â, âèêëèêàº äåôîðìàö³þ òàëîì³â òà 
çìåíøåííÿ ¿õí³õ ðîçì³ð³â, ³íã³áóº ðîçâèòîê ñòà-
òåâèõ îðãàí³â òà ñïîðîô³ò³â. Çìåíøåííÿ êîí-
öåíòðàö³¿ ô³òîãîðìîí³â öèòîê³í³íîâî¿ ïðèðîäè 
ñïðèÿº ðîçâèòêîâ³ ãàìåòîô³ò³â, ³íäóêóº ïîä³ë
êë³òèí, îñîáëèâî àï³êàëüíî¿ çîíè, ùî ñïðè÷è-
íÿº ïîÿâó òàëîì³â äåôîðìîâàíî¿ ôîðìè, àêòè-
âóº óòâîðåííÿ ðèçî¿ä³â, ïðîòå ïî-ð³çíîìó âïëè-
âàº íà ôîðìóâàííÿ àíòåðèä³¿â òà àðõåãîí³¿â ³ 
ðîçâèòîê ñïîðîô³ò³â.

Âèñíîâêè. Óïåðøå äîñë³äæåíî âïëèâ ð³çíèõ
êîíöåíòðàö³é åêçîãåííèõ ô³òîãîðìîí³â öèòî-
ê³í³íîâî¿ ïðèðîäè: çåàòèíó, ê³íåòèíó, áåíçèë-
àì³íîïóðèíó òà ³çîïåíòåí³ëàäåí³íó íà ïðîðîñ-
òàííÿ ñïîð, ìîðôîãåíåç ãàìåòîô³òà òà óòâî-
ðåííÿ ñïîðîô³òà â êóëüòóð³ in vitro ëåïòîñïî-
ðàíã³àòíî¿ ïàïîðîò³ D. filix-mas. Âèÿâëåíî, ùî 
âèñîê³ (10–5, 10–6 Ì,) ³ íèçüê³ (10–7, 10–8 Ì) 
êîíöåíòðàö³¿ ê³íåòèíó, ÁÀÏ òà ³Ï ãàëüìóâàëè 
ïðîðîñòàííÿ ñïîð. Íàéá³ëüøèì ³íã³á³òîðîì 
âèÿâèâñÿ iÏ. Çåàòèí ó êîíöåíòðàö³ÿõ 10–7 òà 
10–8 Ì ïîçèòèâíî âïëèâàâ íà ïðîðîñòàííÿ 
ñïîð. Çà ä³¿ âèñîêèõ êîíöåíòðàö³é öèòîê³í³í³â 
ñïîâ³ëüíþâàâñÿ ðîçâèòîê ïðîòîíåìè, óòâîðþ-
âàëèñÿ äåôîðìîâàí³ ñåðöåïîä³áí³ òàëîìè, ïîâ-
í³ñòþ ïðèãí³÷óâàâñÿ ðîçâèòîê ñòàòåâèõ îðãàí³â 
òà ñïîðîô³òà. Íèçüê³ êîíöåíòðàö³¿ öèòîê³í³í³â 
ñïðèÿëè çá³ëüøåííþ ê³ëüêîñò³ êë³òèí ïðîòàë³ÿ 
òà çàëåæíî â³ä ³çîôîðìè ãîðìîíó ïî-ð³çíîìó 
âïëèâàëè íà äåôîðìàö³¿ ñåðöåïîä³áíîãî òà-
ëîìó òà ñòàòåâó äèôåðåíö³àö³þ. Âñòàíîâëåíî, 
ùî åêçîãåíí³ öèòîê³í³íè àêòèâóâàëè ðîçâèòîê 
³ ð³ñò ðèçî¿ä³â, ïðè÷îìó ñòóï³íü ñòèìóëþâàííÿ 
çá³ëüøóâàâñÿ çàëåæíî â³ä êîíöåíòðàö³¿ ãîðìî-
í³â ó æèâèëüíîìó ñåðåäîâèù³. Âèÿâëåíî, ùî
öèòîê³í³íè â ö³ëîìó ïðèãí³÷óâàëè ð³ñò ³ ðîçâè-
òîê ñïîðîô³ò³â, ùî îáóìîâëåíî çìåíøåííÿì 
ê³ëüêîñò³ óòâîðþâàíèõ äâîñòàòåâèõ ãàìåòîô³-
ò³â. Åêçîãåííèé ³Ï â óñ³õ êîíöåíòðàö³ÿõ íàé-
³íòåíñèâí³øå âïëèâàâ íà ìîðôîãåíåç ãàìåòî-
ô³òà íà âñ³õ ñòàä³ÿõ ðîçâèòêó: ó íàéâèù³é êîí-

öåíòðàö³¿ áëîêóâàâ ðîçâèòîê ïðîòîíåìè, ó íàé-
íèæ÷èé – ðîçâèòîê ñåðöåïîä³áíîãî òàëîìó. 
Çåàòèí ó íàéìåíøèõ êîíöåíòðàö³ÿõ ñòèìóëþ-
âàâ ðîçâèòîê ãàìåòîô³ò³â, ì³í³ì³çóâàâ ïîÿâó äå-
ôîðìàö³é òàëîìó, àêòèâóâàâ ð³ñò ³ ðîçâèòîê áà-
ãàòî÷èñåëüíèõ ðèçî¿ä³â, ïðèøâèäøóâàâ ïîÿâó 
ñòàòåâèõ ñòðóêòóð òà ïåðøèõ ñïîðîô³ò³â.

Ïóáë³êàö³ÿ ì³ñòèòü ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü, 
ïðîâåäåíèõ â ðàìêàõ íàóêîâî¿ ðîáîòè ¹: ²²²-
71-14.431 «Ãîðìîíàëüíèé êîíòðîëü ðîñòó òà 
ðîçâèòêó ñïîðîâèõ ðîñëèí (ð³çíî¿ òàêñîíîì³÷íî¿ 
íàëåæíîñò³)» (äåðæàâíèé ðåºñòðàö³éíèé íîìåð 
ðîáîòè 0114U002034).
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The effects of exogenous cytokinin phytohormones: 
kinetin, zeatin, 6-benzylaminopurine, N6-2-isopenteny-
ladenine on the pattern of spore germination as well 
as gametophyte morphology and growth features of 
Dryopteris filix-mas (L.) Schott in vitro culture have been 
studied. It was established that at the concentration of 
10–5 Ì all studied cytokinins significantly retarded spore 
germination, inhibited gametophyte growth, caused 
deformations and changes in the thallus size, suppressed 
the development of reproductive structures and sporophyte 
growth. The reduction of the hormone concentration to 
10–8 Ì stimulated the gametophyte development, induced 
cell divisions, particularly in the apical zone, due to which 
some of thalli were deformed, promoted the production 
of rhizoids, affected the formation of antheridia and 
archegonia and slowed the sporophyte development.
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ÂËÈßÍÈÅ ÝÊÇÎÃÅÍÍÛÕ ÖÈÒÎÊÈÍÈÍÎÂ 
ÍÀ ÏÐÎÐÀÑÒÀÍÈÅ ÑÏÎÐ È ÌÎÐÔÎÃÅÍÅÇ 
ÃÀÌÅÒÎÔÈÒÀ DRYOPTERIS FILIX-MAS (L.) 
SCHOTT Â ÊÓËÜÒÓÐÅ IN VITRO

Å.À. Ðîìàíåíêî, È.Â. Êîñàêîâñêàÿ, 
Ë.Ì. Áàáåíêî, Å.Â. Âàøåêà, Ï.À. Ðîìàíåíêî, 
Â.À. Íåãðåöêèé, Â.Í. Ìèíàð÷åíêî

Èññëåäîâàíî âëèÿíèå ýêçîãåííûõ ôèòîãîðìîíîâ öè-
òîêèíèíîâîé ïðèðîäû: êèíåòèíà, çåàòèíà, 6-áåíçèë-
àìèíîïóðèíà, N6-2-èçîïåíòåíèëàäåíèíà íà õàðàê-
òåð ïðîðàñòàíèÿ ñïîð, ìîðôîëîãèþ è îñîáåííîñòè 
ðîñòà ãàìåòîôèòà Dryopteris filix-mas (L.) Schott â 
êóëüòóðå in vitro. Óñòàíîâëåíî, ÷òî â êîíöåíòðàöèè 
10–5 Ì âñå èññëåäîâàííûå öèòîêèíèíû ñóùåñòâåí-
íî òîðìîçèëè ïðîðàñòàíèå ñïîð, çàäåðæèâàëè ðîñò
ãàìåòîôèòà, âûçûâàëè äåôîðìàöèþ è óìåíüøåíèå 
ðàçìåðîâ òàëîìà, ïîäàâëÿëè ðàçâèòèå ïîëîâûõ ñòðóê-
òóð è ðîñò ñïîðîôèòà. Óìåíüøåíèå êîíöåíòðàöèè 
ãîðìîíîâ äî 10–8 Ì ñòèìóëèðîâàëî ðàçâèòèå ãàìåòî-
ôèòà, èíäóöèðîâàëî äåëåíèå êëåòîê, îñîáåííî â
àïèêàëüíîé çîíå, â ñëåäñòâèè ÷åãî òàëëîìû ïðèîá-
ðåòàëè äåôîðìèðîâàííóþ ôîðìó, àêòèâèðîâàëî îá-
ðàçîâàíèÿ ðèçîèäîâ, âëèÿëî íà ôîðìèðîâàíèå àíòå-
ðèäèåâ è àðõåãîíèåâ è çàäåðæèâàëî ðàçâèòèå ñïî-
ðîôèòà.
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