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Уперше вивчено розподіл цитокінінів і гібереліноподібних речовин у генеративних і вегетативних 
пагонах хвоща польового Equisetum arvense L. на різних етапах онтогенезу. Показано, що 
гормональна система цієї рослини має багато спільних рис із вищими судинними рослинами. 
Зокрема, характер динаміки активних форм гормонів у процесі онтогенезу, наявність локальних 
місць біосинтезу, якісний склад цитокінінів. Виявлено специфічні особливості, серед яких 
підвищений вміст кон’югованої форми зеатину на ранніх стадіях розвитку та різний тип 
розподілу цитокінінів уздовж вертикальної осі вегетативних і генеративних пагонів, значний 
рівень гіберелінів у стробілах під час формування спор. Підтримання в ході онтогенезу в органах 
хвоща необхідного балансу цитокінінів і гіберелінів розглядається як один із факторів, що 
забезпечують регуляцію метаболічних процесів і фізіологічних функцій цієї рослини.

К л ю ч о в і  с л о в а: Equisetum arvense, цитокініни, гібереліни, онтогенез

Вступ

Фі то гор мо нам на ле жить клю чо ва роль у ре гу ля ції 
про це сів рос ту і роз ви тку рос лин. Су час на мо ле-
ку ляр на фі зіо ло гія під крес лює, що ви рі шаль ни ми 
фак то ра ми, які ви зна ча ють ха рак тер дії фі то гор мо-
нів, є спів від но шен ня між ок ре ми ми кла са ми цих 
речовин, їхня кон цен тра ція та ло ка лі за ція в ор га-
нах і тка ни нах рос лин (Davies, 2004; Blium et al., 
2012). Між ком по нен та ми гор мо наль ної сис те ми 
іс ну ють тіс ні взає мозв’язки, тому змі ни, що від бу-
ва ють ся в ме та бо ліз мі од но го гор мо ну, спри чи ню-
ють змі ни і в ін ших (Munné-Bosch, Müller, 2013). 
Сис те ма ко ор ди на ції та пе ре хре щу ван ня сиг наль-
них і ме та бо ліч них шля хів за без пе чує під три ман ня 
гор мо наль но го го меоста зу і ста біль ність ре гу ля то-
ри ки (El-Showk et al., 2013).

От ри ма ні ос тан ні ми ро ка ми ві до мості за свід-
чи ли не од но час ну поя ву ок ре мих кла сів фі то гор-
мо нів (Ross, Reid, 2010). Ци то кі ні ни зна йде ні у 
бак те рій, ниж чих і ви щих рос лин, гри бів, не ма-
тод, ко мах, лю ди ни (Stirk, Van Staden, 2010). Про те 
компоненти сигнальної системи цитокінінів набуті 

рослинами поступово, а весь їх набір з'явився лише 
в зелених водоростей (Frebort, 2011; Spichal, 2012). 
Гі бе ре лі ни, які, ві ро гід но, з’явилися дещо піз ні-
ше, ніж ци то кі ні ни, зна йде ні в мо хів, од но клі тин-
них во до рос тей, гри бів, па по ро тей, ви щих рос лин. 
Пев ний час вва жа ло ся, що гор мо наль них функ цій 
вони на бу ли лише в на сін нє вих рос лин (MacMillan, 
2001). Од нак не що дав но з’явилося свід чен ня на 
ко ристь сиг наль ної ролі гі бе ре лі нів і в дея ких ниж-
чих рос лин (Vandenbussche et al., 2007). 

Від сут ність фак тич но го ма те ріа лу уне мож лив-
лює ос та точ ні ви снов ки щодо ста нов лен ня фі то-
гор мо наль них ме ха ніз мів ре гу ля ції у про це сі ево-
лю ції рос лин но го сві ту. Для пов ні шо го ро зу мін ня 
ролі фі то гор мо нів не об хід ним кро ком є до слі джен-
ня рос лин різ но го сис те ма тич но го по ло жен ня, 
вив чен ня ди на мі ки ок ре мих груп фі то гор мо нів уп-
ро довж жит тє во го цик лу, ви зна чен ня їх ло ка лі за ції 
в ор га нах, зістав лен ня от ри ма них да них зі швид-
кістю і на пря мом рос то вих про це сів.

Най менш вив че ни ми з цьо го по гля ду є су дин ні 
спо ро ві рос ли ни, зок ре ма хво щі, одні з найста ро-
дав ні ших рос лин, які з’явилися по над 300 млн ро ків 
тому в де во ні па лео зойської ери і до сяг ли роз кві ту 
в кам’яновугільний пе рі од. У па лео зої хво ще по діб-© В.А. ВАСЮК, Н.П. ВЕДЕНИЧОВА, І.В. КОСАКІВСЬКА, 2015
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ні від різ ня ли ся ви нят ко вою роз ма ї тістю, се ред них 
тра п ля ли ся тра ви, кущі, ліа ни й де ре ва, які до ся га-
ли 20 м зав ви шки. Ра зом із гі гантськи ми плау но-
по діб ни ми вони утво рю ва ли кам'яновугільні ліси. 
До по чат ку ме зо зойської ери май же всі хво ще по-
діб ні ви мер ли. У наш час від діл хво ще по діб них 
(Equisetophyta) представ ле ний од ним ро дом хвощ 
(Equisetum L.), який на лі чує 25 ви дів (Reivn et al., 
1990). Роль фі то гор мо нів у ре гу ля ції рос то вих про-
це сів цих рос лин не до слі джу ва ла ся. Тому ме тою 
на шої ро бо ти було вив чен ня ди на мі ки вмісту ен-
до ген них ци то кі ні нів і гі бе ре лі но по діб них ре чо-
вин (ГПР) у ве ге та тив них і ге не ра тив них па го нах 
Equisetum arvense L. на різ них ета пах он то ге не зу для 
з’ясування участі цих кла сів фі то гор мо нів у ре гу ля-
ції рос ту і роз ви тку да но го виду.

Об’єкти та ме то ди до слі джен ня

Об’єктом вивчен ня були фер тиль ні (вес ня ні) та ве-
ге та тив ні (літ ні) па го ни хво ща польо во го (E. arven-

se L.), які зби ра ли впро довж трьох ве ге та цій них 
се зо нів у Ки ївській об лас ті. Рос ли ни зроста ли на 
лі со вих га ля ви нах на суг лин ко вих ґрун тах і до б-
ре ос віт ле них ді лян ках. Тем пе ра тур ний ре жим і 
во ло гість у пе ріо ди збо ру ма те ріа лу від по ві да ли 
се редньоста тистич ним для клі ма тич ної зони Лі-
состе пу. 

У про це сі роз ви тку ге не ра тив них па го нів ви ді-
ля ли дві ста дії. На пер шій ста дії (по ча ток роз вит-
ку) спо ро фіт ха рак те ри зу вав ся не ве ли ким роз-
мі ром (7–9 см), у за кри тих стро бі лах від бу ва ло ся 
фор му ван ня і до зрі ван ня спор. Дов жи на між вуз лів 
ста но ви ла в се редньо му 12–15 мм. На дру гій ста-
дії (зрі лий спо ро фіт) спо ро фіт ні па го ни до ся га ли 
12–14 см, між вуз ля ви дов жу ва ли ся до 35–40 мм, 
у на пів від кри тих стро бі лах за ли ша ла ся не ве ли ка 
кіль кість спор. До 80 % до зрі лих спор ви си па ли ся 
на зов ні. Для ана лі зів від би ра ли ко ре не ви ще, 1–6 
ниж ніх і 7–13 верх ніх між вуз лів з лист ко ви ми піх-
ва ми та стро бі ли. 

У ве ге та тив них па го нів від би ра ли ко ре не ви ща, 
1–6 ниж ніх та 7–13 верх ніх між вуз лів з гіл ка ми, 
роз мір рос лин ста но вив 18, 21, 24, 33 та 40 см.

Рос ли ний ма те рі ал го мо ге ні зу ва ли, фі то гор мо-
ни екс т ра гу ва ли у 80 %-му ети ло во му спир ті. Вод-
ний за ли шок пі сля ви па рю ван ня спир ту фрак ціо-
ну ва ли з бу та но лом (рН 8.0) для ви ді лен ня ци то кі-
ні нів, а та кож з етил аце та том та бу та но лом (pH 2,8) 
для ви ок рем лен ня віль них і зв’язаних форм ГПР 
від по від но. 

Для ви зна чен ня ци то кі ні нів екст ракт до дат ко во 
очи щу ва ли за до по мо гою іо но об мін ної хро ма то-
гра фії на ко лон ці зі смо лою Dowex 50Wх8 (Н+-фор-
ма, елю ція аміа ком) і тон ко ша ро вої хро ма то гра фії 
на пласти нах Silufol UV-254 (Kavalier, Че хія) у сис-
те мі роз чин ни ків ізо про па нол: амі ак: вода (10:1:1). 
Мар ке ра ми слу гу ва ли стан дарт ні роз чи ни зеа ти ну, 
зеа тин ри бо зи ду, ізо пен те ні ла де ні ну, ізо пен те ні л-
а де но зи ну та зеа тин-О-глю ко зи ду (Sigma, США). 
Ос та точ ний якіс ний і кіль кіс ний ана ліз здій сню ва-
ли ме то дом ви со ко ефек тив ної рі дин ної хро ма то-
гра фії на рі дин но му хро ма то гра фі Agilent 1200 LC 
із ді од но-мат рич ним де тек то ром G 1315 B (США), 
ко лон ка Eclipse XDB-C 18 2,1 x 150 мм, роз мір час-
ти нок 5 м. Елю ція про во ди лась у сис те мі роз чин-
ни ків ме та нол: вода (37 : 63). Ана лі зу ва ли та об роб-
ля ли хро ма то гра ми з ви ко ристан ням про грам но го 
за без пе чен ня Chem Station, вер сія В.03.01 у ре жи мі 
on line.

Для ви зна чен ня ГПР про во ди ли тон ко ша ро-
ву хро ма то гра фію у сис те мі роз чин ни ків (ізо про-
па нол: амі ак: вода, 10:1:1). Як мар кер ви ко ристо-
ву ва ли стан дарт ний роз чин гі бе ре ло вої ки сло ти. 
Ак тив ність ГПР ви зна ча ли ме то дом біо тес ту, який 
ґрун ту єть ся на сти му ля ції гі бе ре лі на ми рос ту гі по-
ко ти лів са ла ту (Angistikova, 1972). Вміст ГПР вста-
нов лю ва ли за до по мо гою ка ліб ру валь ної кри вої, 
по бу до ва ної за різ ни ми кіль костя ми ГК

3
, і ви ра жа-

ли в ек ві ва лен тах до ГК
3
. 

До слі ди про во ди ли у дво ра зо во му біо ло гіч но му 
і три ра зо во му ана лі тич но му по вто рах. Ре зуль та ти 
ста тистич но об роб ле ні (Р  0.05) з ви ко ристан ням 
про гра ми Microsoft Exel 2003.

Ре зуль та ти до слі джень та їх об го во рен ня

Рос ли ни хво ща ма ють дріб ні лус ко по діб ні лист-
ки, прості за бу до вою, зі бра ні у вуз лах му тов ка ми. 
Гіл ки від хо дять від вуз ла ла те раль но. Між вуз ля з 
жорст ки ми гре бе ня ми, що обу мов ле но від кла ден-
ням крем не зе му в епі дер маль них клі ти нах. Ко ре ні 
від хо дять від вуз лів ко ре не вищ. На вес ні пер ши-
ми з’являються спо ро нос ні па го ни. Вони бу ру-
ва то-ро же ві, не гіл лясті, зви чай но товсті ші, ніж 
ве ге та тив ні па го ни, які швид ко зе ле ні ють, і пі сля 
спо ро но ше ния зде біль шо го від ми ра ють (рис. 1, А). 
Хво щі на ле жать до рів но спо ро вих рос лин. Із спо ри 
роз ви ва єть ся га ме то фіт, в яко му пі сля за плід нен ня 
яй це клі ти ни фор му єть ся спо ро фіт. Ос тан ній пев-
ний час жи вить ся за ра ху нок га ме то фі ту, зго дом 
від ді ля єть ся і стає не за леж ним ор га ніз мом, фор-
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мую чи на вес ні фер тиль ні па го ни, які ма ють спо-
ран гії, зі бра ні на вер хів ці у стро біл. Вони не міс тять 
хло ро фі лу, від різ няють ся від ве ге та тив них па го нів 
від сут ністю гі лок. З до зрі ван ням спор спо ран гії 
роз кри ва ють ся, спо ри роз сію ють ся, пот ра п ляю чи 
у ґрунт, фор му ють га ме то фі ти. Пі сля від ми ран ня 
вес ня но го па го на з ко ре не ви ща ви рос та ють літ ні 
ве ге та тив ні па го ни із зе ле ни ми гіл ка ми (рис. 1, Б).

У ре зуль та ті про ве де них до слі джень вста нов ле-
но, що під час ак тив но го фор му ван ня спор у за-
кри тих стро бі лах ге не ра тив них па го нів E. arvense 
на ко пи чу ва ли ся знач ні кіль кості ци то кі ні но вих 
спо лук – зеа ти ну та зеа тин-О-глю ко зи ду. За фік со-
ва на та кож най ви ща ак тив ність віль них форм ГПР. 
Ви со кі кон цен тра ції зеа ти ну і зеа тин ри бо зи ду ви-
яв ле ні в ко ре не ви щі та стеб лі. Кіль кості ізо пен те-
ніль них форм ци то кі ні нів були не знач ни ми в усіх 
до слі дже них час ти нах па го на на цій ста дії роз ви т-
ку. У верх ніх між вуз лях па го нів кон цен тра ція ГПР 
знач но вища, ніж у ниж ніх. Ко ре не ви ща мали най-
ниж чу ак тив ність ГПР (табл. 1, І ста  дія).

Пі сля до сяг нен ня спо ро фі та ми ста дії зрі лості 
за фік су ва ли змі ну у ба лан сі ен до ген них ци то кі ні-
нів і гі бе ре лі нів. У стро бі лах іс тот но змен шу ва ла ся 
кіль кість зеа ти ну, зеа тин-О-глю ко зи ду та ГПР, на-
то мість уде ся те ро збіль шу вав ся вміст зеа тин ри бо-
зи ду. Як і на по чат ку роз ви тку, в зрі ло го спо ро фі ту 
най біль ша су мар на кон цен тра ція ци то кі ні нів ви-
зна че на в ко ре не ви щі. Змен шен ня ак тив ності ГПР 
спос те рі га ло ся в між вуз лях з лист ка ми (табл. 1, 
ІІ ста  дія).

У мо ло дих літ ніх ве ге та тив них па го нах E. arvense 

(роз мір рос лин 18–24 см) пе ре ва жа ли зеа тин-по-
діб ні ци то кі ні ни, рі вень ізо пен те ніль них форм 
був не ви со ким (рис. 2, І–ІІІ). Знач ний су мар ний 
рі вень ци то кі ні нів при та ман ний ко ре не ви щам. У 
над зем ній час ти ні мо ло дих рос лин на ко пи чу ва ла ся 
кон’югована фор ма ци то кі ні нів – зеа тин-О-глю-
ко зи ду. У верх ніх між вуз лях із гіл ка ми ви яв ле но ве-
ли ку кіль кість ГПР, при чо му зв’язаних форм було 
біль ше, ніж віль них (у рос лин зав ви шки 18 см – 
май же вдві чі, 24 см – ут ри чі). У ниж ніх між вуз-

Рис. 1. А – спороносні (генеративні) та Б – безплідні (вегетативні) пагони Equisetum arvense 

Fig. 1. A – fertile (generative) stems and Б – sterile (vegetative) stems of Equisetum arvense 

А Б
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лях із гіл ка ми вміст ГПР був знач но ниж чим, про-
те тен ден ція до роз по ді лен ня віль них і зв’язаних 
форм збе рі га ла ся та кою ж, як і у верх ній час ти ні 
рос лин. Гіл ки міс ти ли віль них ГПР май же втри чі, 
а зв’язаних – у чо ти ри рази біль ше, ніж між вуз ля. 
Ак тив ність ГПР у ко ре не ви щах ве ге та тив них па го-
нів була мен шою по рів ня но з над зем ною час ти ною 
рос лин, а кіль кість віль них форм дещо пе ре ва жа ла 
над зв’язаними (табл. 2). 

У ве ге та тив них па го нах, які до сяг ли 33 см, вміст 
ци то кі ні нів був сут тє во ниж чим (у де сят ки ра зів), 
аніж на по чат ку роз ви тку (рис. 2, IV). У зрі лих па-
го нах (40 см) рі вень ци то кі ні нів не знач ний, ви ня-
ток ста но ви ли ко ре не ви ща, де на ко пи чу ва лись ізо-
пен те ніль ні фор ми (рис. 2, V). Кіль кість ГПР в усіх 
ор га нах на за вер шаль них ста ді ях рос ту (33 і 40 см) 
та кож зни жу ва ла ся, при цьо му в ниж ніх між вуз лях 
і гіл ках, де в цей час фор му ють ся гіл ки дру го го по-
ряд ку, вона була ви щою по рів ня но з верхньою час-
ти ною рос ли ни (табл. 2). На від мі ну від по пе ред ніх 
ста дій роз ви тку, вста нов ле но пе ре ва жан ня віль них 
форм ГПР над зв’язаними.

Та ким чи ном, упер ше до слі дже но ди на мі ку ен-
до ген них ци то кі ні нів і гі бе ре лі нів у ге не ра тив них 
і ве ге та тив них па го нах E. arvense. Слід за зна чи ти, 
що в лі те ра ту рі на ве де ні ві до мості лише про іден-
ти фі ка цію ізо пен те ніль них форм ци то кі ні нів у 
хво ща (Yamane et al., 1983), на яв ність ГПР (Kato 
et al., 1962) і вплив бен зи ла де ні ну на ріст га ме то-
фі ту in vitro (Kuriyama et al., 1992, 1993, 1999). Ми 

з’ясували, що якіс ний склад і кіль кіс ний вміст ци-
то кі ні нів у без плід них і спо ро нос них па го нах хво-

Таблиця 2. Вміст ГПР (нг/г маси сирої речовини в 
еквівалентах до ГК

3
)

 
у вегетативних пагонах Equisetum 

arvense L. на різних етапах розвитку

Розміри 
рослини

Рослинний матеріал ЕФ* БФ*

18 см

верхні міжвузля з гілками 2402±47 4103±36

нижні міжвузля з гілками 1108±36 1297±29

кореневище 1909±28 1648±26

21 см

верхні міжвузля з гілками 1731±26 4967±41

нижні міжвузля 284±11 298±11

нижні гілки 1010±28 1244±31

24 см

верхні міжвузля з гілками 515±8 347±14

нижні міжвузля 220±6 341±16

нижні гілки 396±9 403±23

кореневище 157±7 181±8

33 см

верхні міжвузля 13±1 12±2

нижні міжвузля 4±0,3 67 ±18

верхні гілки 375±11 54 ±8

нижні гілки 17±1 13 ±2

листки 447±10 85 ±9

кореневище 124±2 167±3

40 см

верхні міжвузля 159±7 75±6

середні міжвузля 35±3 31±4

нижні міжвузля 23±2 21±3

верхні гілки 236±8 138±6

середні гілки 65±3 47±2

нижні гілки 41±4 36±5

*У м о в н і    п о з н а ч е н н я: ЕФ – етилацетатна фракція 
(вільні ГПР), БФ – бутанольна фракція (зв’язані ГПР).

Таблиця 1. Вміст цитокінінів (нг/г маси сирої речовини) та ГПР (нг/г маси сирої речовини в еквівалентах до ГК
3
) у 

спорофітах Equisetum arvense L.

Рослинний матеріал Z* ZR* iPa* iP* ZG* ЕФ* БФ*

І стадія

(початок розвитку)

Стробіл 83,5±4,0 11,8±0,4 1,7±0,09 10,2±0,5 124,9±5,1 1231±29 854±9

7–13 верхні міжвузля з 
листковими піхвами 

14,5±0,6 72,1±3,7 0 4,1±0,2 66,4±3,3 1231±29 854±9

1–6 нижні міжвузля з 
листковими піхвами

57,5±2,5 73,9±3,2 0 7,1±0,3 47,8±2,2 234±19 109±2

Кореневище 63,4±2,9 86,2±3,9 2,2±0,1 11,9±0,4 23,5±1,6 110±9 75±3

ІІ стадія

(зрілий спорофіт)

Стробіл 12,6±0,5 131,9±5,9 0 7,22±0,3 13,8±0,7 690±23 786±8

7–13 верхні міжвузля з 
листковими піхвами

14,8±0,7 35,5±1,6 2,9±0,2 4,0±0,2 17,3±0,8
108±4,1

90±9

1–6 нижні міжвузля з 
листковими піхвами

15,7±0,7 14,6±0,7 36,5±1,7 7,8±0,3 40,6±2,0
70±2,5

179±8

Кореневище 82,6±4,0 16,1±0,7 19,7±0,9 17,9±0,8 37,3±1,8 25±3 34±2

*У м о в н і  п о з н а ч е н н я: Z – зеатин, ZR – зеатинрибозид, iPa – ізопентеніладенозин, iP – ізопентеніладенін, 
ZG – зеатин-О-глюкозид, ЕФ – етилацетатна фракція (вільні ГПР), БФ – бутанольна фракція (зв’язані ГПР).
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ща польо во го по діб ний до та ко го у ве ге та тив них і 
ге не ра тив них ор га нах квіт ко вих рос лин. Най ви-
щий су мар ний рі вень ци то кі ні нів ви зна че но в ко-
ре не ви щі, що та кож ха рак тер но для ви щих рос лин, 
і це опо се ред ко ва но вка зує на мож ли вість їхньо го 
біо син те зу саме в цьо му ор га ні (Werner, Schmülling, 
2009). 

Отже, мож на при пус ти ти, що здат ність ко ре-
невищ до ут во рен ня ци то кі ні нів ви ник ла ще на 
пер ших ета пах ево лю цій но го роз ви тку. Ви со кий 
вміст ци то кі ні нів у ко ре не ви щі мож на роз гля да ти 
та кож як один із ен до ген них чин ни ків, що обу-
мов лює ін тен сив ний ріст під зем них ор га нів хво-
ща. Зав дя ки ко ре не ви щам, які гли бо ко за ля га ють у 
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Рис. 2. Вміст цитокінінів (нг/г сирої речовини) у 
вегетативних органах Equtsetum arvense на різних етапах 
розвитку: а – 7–13 верхні міжвузля з гілками; в – 1–6 
нижні міжвузля з гілками; с – кореневище; І – висота 
рослин 18 см, ІІ – 21 см, ІІІ – 24 см, IV – 33 см, V – 40 см

Fig. 2. Cytokinins content (ng/g fresh weight) in vegetative 
organs of Equtsetum arvense at different development stages: 
a – 7–13 upper internodes with branches; в – 1–6 lower 
internodes with branches, c – rhizome; I – plants height 18 
cm, II – 21 cm, III – 24 cm, IV – 33 cm, V – 40 cm
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ґрун ті і ма сою в кіль ка ра зів пе ре ви щу ють над зем-
ну час ти ну, хво щі по туж но про тисто ять не спри ят-
ли вим зов ніш нім чин ни кам, се ред яких по су ха, лі-
со ві по же жі тощо, й ус піш но кон ку ру ють з ін ши ми 
рос ли на ми. 

За ана лі зом роз по ді лу ци то кі ні нів уп ро довж вер-
ти каль ної осі E. arvense просте жу ють ся кон цен тра-
цій ні гра ді єн ти ок ре мих ци то кі ні нів у спо ро фі та, 
тоді як для ве ге та тив них па го нів ха рак тер на на яв-
ність ло каль них зон син те зу. Вва жа єть ся, що саме 
зав дя ки кон цен тра цій но му гра ді єн ту ци то кі ні нів у 
рос лин від бу ва єть ся ін фор ма цій не спо лу чен ня між 
їхніми під зем ною і над зем ною час ти на ми, а фор-
му ван ня ло каль них ді ля нок біо син те зу під ви щує 
на дій ність функ ціо ну ван ня сис те ми ци то кі ні но вої 
ре гу ля ції (Romanov, 2009). 

От ри ма ні нами ре зуль та ти да ють змо гу при пус-
ти ти, що у хво ща польо во го ен до крин на (да ле ко-
дис тан цій на) дія ци то кі ні нів по єд ну єть ся з па ра-
крин ною (ло каль ною) лише у ве ге та тив них па го-
нах, тоді як у спо ро фі тах функ ціо нує тіль ки один, 
менш на дій ний, ен до крин ний тип ре гу ля ції. Ві ро-
гід но, що в про це сі ево лю цій но го роз ви тку рос лин 
від бу ла ся пос ту по ва за мі на ен до крин но го типу 
ре гу ля ції дії ци то кі ні нів на дос ко на лі ший – па ра-
крин ний. 

Спе ци фіч ною оз на кою ме та бо ліз му ци то кі ні нів 
у E. arvense є на яв ність до во лі знач них рів нів зеа-
тин-О-глю ко зи ду в мо ло дих спо ро фі тах, що ак-
тив но рос туть, і ве ге та тив них па го нах. Це від різ няє 
хвощ від ви щих су дин них рос лин, в яких кон’югати 
ци то кі ні нів на ко пи чу ють ся за зви чай у тка ни нах, 
що ста рі ють, і до зрі ло му на сін ні (Sakakibara, 2006). 
Оче вид но, на ко пи чен ня зеа тин-О-глю ко зи ду в 
мо ло дих тка ни нах хво ща є про я вом під ви ще ної 
екс пре сії ге нів ро ди ни ZOG, які ко ду ють фер мент 
О-глю ко зил транс фе ра зу, що ка та лі зує ут во рен ня 
О-глю ко зи дів ци то кі ні нів (Martin et al., 1999). Вра-
хо вую чи не дав нє по ві дом лен ня про те, що на декс-
пре сія гена ZOG спри чи нює галь му ван ня рос ту і 
змен шен ня роз мі рів ку ку ру дзи (Rodó et al., 2008), 
мож на при пус ти ти, що сут тє ве змен шен ня роз мі-
рів су час них хво щів, по рів ня но з їх ні ми пред ка ми з 
кам’яновугільного пе ріо ду, пов’язане з му та ція ми, 
які зу мо ви ли до мі ну ван ня гена ZOG і, як на слі-
док, – кон’югацію ци то кі ні нів у фор мі О-глю ко зи-
дів і пе ре ва жан ня зв’язаних форм над ак тив ни ми. 

Най біль ша ак тив ність ГПР при та ман на ге не-
ра тив ним і ве ге та тив ним па го нам, які швид ко 
рос туть, на ран ніх ста ді ях роз ви тку. З упо віль нен-

ням рос то вих про це сів спос те рі га ло ся змен шен-
ня вмісту ГПР. Ві до мо, що у ви щих рос лин гі бе-
ре лі ни є од ним з ос нов них сти му ля то рів рос ту 
(Schwechheimer, 2011). Ви со кі рів ні цих гор мо нів, 
як пра ви ло, ко ре лю ють із рос то ви ми па ра мет ра ми 
стеб ла (Davière, Achard, 2013). Ви яв ле на в на ших 
до слі джен нях ди на мі ка вмісту ГПР у E. arvense та-
кож ко ре лю ва ла з ін тен сив ністю рос ту, що вка зує 
на ана ло гіч ний ха рак тер дії гор мо ну в різ них за 
сис те ма тич ним по ло жен ням ви дів рос лин. Ви со-
ка ак тив ність ГПР від зна че на в стро бі лі в пе рі од 
фор му ван ня спор. Ві до мо, що в су дин них рос лин 
ут во рен ня фло раль них ме ристем і роз ви ток ор га-
нів роз мно жен ня кон тро лю єть ся фло раль ним фак-
то ром, ос нов ним ком по нен том яко го є гі бе ре лі ни 
(Mutasa-Göttgens, Hedden, 2009). Ці гор мо ни та кож 
бе руть участь у ре гу ля ції роз ви тку на сін ня, їх ній 
вміст знач но зростає під час ем бріо ге не зу (White et 
al., 2000). От ри ма ні нами ре зуль та ти опо се ред ко ва-
но вка зу ють на мож ли вість ре гу ля ції гі бе ре лі на ми 
про це сів роз ви тку стро бі лу та спор E. arvense.

По рів нюю чи ди на мі ку на ко пи чен ня ци то кі ні-
нів і гі бе ре лі нів, за зна чи мо, що змі ни, за фік со ва ні 
у вмісті цих гор мо нів, є од но спря мо ва ни ми.

Ві до мо, що в квіт ко вих рос лин взає мо дія ци то-
кі ні нів і гі бе ре лі нів має ан та го ністич ний ха рак тер 
(Weiss, Ori, 2007; El-Showk et al., 2013), у спо ро вих 
су дин них рос лин це пи тан ня не до слі джу ва ло ся. 
Ви со кі кон цен тра ції віль них форм ви яв ле ні в ге не-
ра тив них і ве ге та тив них ор га нах E. arvense у пе рі од 
ак тив но го фор му ван ня та рос ту, тоді як зрі лі тка-
ни ни, що при пи ни ли ріст, міс тять знач но мен ші 
кіль кості ци то кі ні нів і гі бе ре лі нів. Тоб то в ор га нах 
хво ща під три му єть ся пев ний ба ланс цих гор мо нів, 
який збе рі га єть ся про тя гом он то ге не зу. Мож на 
при пус ти ти, що саме зав дя ки цьо му від бу ва єть ся 
ре гу ля ція фі зіо ло гіч них функ цій рос ли ни. 

Ци то кі ні ни та гі бе ре лі ни у ви щих рос лин на-
ле жать до по лі функ ціо наль них фі то гор мо нів. 
Ци то кі ні ни бе руть участь у ре гу ля ції транс пор ту 
ме та бо лі тів, роз по ді лі клі тин і ди фе рен цію ван ні 
хло ро пластів, ін ду ку ють мор фо ге нез стеб ла, галь-
му ють про це си ста рін ня, з їхньою до по мо гою ко-
ре не ва сис те ма ре гу лює функ ціо наль ну ак тив ність 
над зем них ор га нів (Romanov, 2009). Гі бе ре лі ни 
ре гу лю ють про це си про рос тан ня на сін ня, ко ор-
ди ну ють по діл клі тин і їх ній роз тяг, де тер мі ну ють 
стать, ін ду ку ють цві тін ня квіт ко вих рос лин тощо 
(Davière, Achard, 2013). На підста ві на ших до слі-
джень мож ли во гі по те тич но екс т ра по лю ва ти дея кі 
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з цих функ цій на ре гу ля тор ну сис те му E. arvense. 
Зок ре ма, на ран ніх ста ді ях роз ви тку ін тен сив ний 
ріст па го нів може зу мов лю ва ти ся на яв ністю ви-
со ких кон цен тра цій ци то кі ні нів і гі бе ре лі нів, які 
кон тро лю ють по діл клі тин і ме ристе ма тич ний ріст 
та ви дов жен ня клі тин від по від но. Знач ний рі вень 
цих гор мо нів у стро бі лах під час ак тив но го фор му-
ван ня спор опо се ред ко ва но вка зує на їхню ре гу ля-
тор ну роль у ре про дук тив но му про це сі, ос кіль ки 
ві до мо, що ци то кі ні ни ви ко ну ють функ ції ат ра гу-
валь но го фак то ра для по жив них ре чо вин під час 
до зрі ван ня на сін ня (Peleg et al., 2011), а гі бе ре лі ни 
бе руть участь у фор му ван ні ге не ра тив них ор га нів 
(Mutasa-Göttgens, Hedden, 2009). Для уточ нен ня 
сиг наль ної ролі ци то кі ні нів і гі бе ре лі нів у рос ті і 
роз ви тку су дин них спо ро вих рос лин не об хід ні по-
даль ші до слі джен ня.

Ви снов ки

До слі джен ня ци то кі ні нів і гі бе ре лі нів у різ них за 
функ ціо наль ним при зна чен ням па го нах хво ща 
польо во го по ка за ло, що гор мо наль на сис те ма цієї 
ста ро давньої рос ли ни має ба га то рис, спіль них із 
ви щи ми су дин ни ми рос ли на ми. Се ред них – ха-
рак тер ди на мі ки ак тив них форм обох гор мо нів 
уп ро довж он то ге не зу, на яв ність ло каль них місць 
їхньо го син те зу, якіс ний склад ци то кі ні нів. Ра зом з 
тим іс ну ють спе ци фіч ні оз на ки, до яких на ле жать: 
під ви ще ний вміст кон’югованої фор ми зеа ти ну на 
ран ніх ста ді ях роз ви тку та різ ний тип роз по ді лу 
ци то кі ні нів уп ро довж вер ти каль ної осі у ве ге та тив-
них та ге не ра тив них па го нах, а та кож під ви ще на 
кон цен тра ція гі бе ре лі нів у стро бі лах під час фор-
му ван ня спор. Збе ре жен ня впро довж он то ге не зу в 
ор га нах хво ща не об хід но го ба лан су ци то кі ні нів і 
гі бе ре лі нів роз гля да єть ся як один із фак то рів, що 
за без пе чує ре гу ля цію ме та бо ліч них про це сів і фі-
зіо ло гіч них функ цій цієї рос ли ни.
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Впервые изучено распределение цитокининов и гиб-
береллиноподобных веществ в генеративных и вегета-
тивных побегах хвоща полевого Equisetum arvense L. на 
разных этапах онтогенеза. Показано, что гормональная 
система этого древнего растения имеет много черт, об-
щих с высшими сосудистыми растениями. В частности, 
характер динамики активных форм гормонов в процессе 
онтогенеза, наличие локальных мест биосинтеза, каче-
ственный состав цитокининов. Выявлены специфиче-
ские особенности, среди которых повышенное содержа-
ние конъюгированной формы зеатина на ранних стадиях 
развития и различный тип распределения цитокининов 
вдоль вертикальной оси вегетативных и генеративных 
побегов, значительный уровень гиббереллинов в стро-
билах во время формирования спор. Поддержание в ходе 
онтогенеза в органах хвоща необходимого баланса цито-
кининов и гиббереллинов рассматривается как один из 
факторов, обеспечивающих регуляцию метаболических 
процессов и физиологических функций этого растения.
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гиббереллины, онтогенез.
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The distribution of cytokinins and gibberellins in Equisetum 
arvense L. generative and vegetative sprouts at different stages 
of ontogenesis has been studied. It was shown that hormonal 
system of this ancient plant has many common features with 
the hormonal system of higher vascular plants. Among them, 
the accumulation character of active hormone forms dur-
ing ontogenesis, presence of local sites of their biosynthesis, 
qualitative composition of cytokinins. Some specific char-
acteristics were identified, including high concentrations of 
conjugated forms of zeatin at early stages of development, dif-
ferent type of cytokinins distribution along the vertical axis of 
the vegetative and generative shoots, considerable amounts of 
gibberellins in strobiles during spore formation. Support of the 
balance between cytokinins and gibberellins during ontogene-
sis in E. arvense organs is regarded to be one of the factors that 
regulate metabolism and physiological functions of plants.

K e y  w o r d s: Equisetum arvense, cytokinins, gibberellins, 
ontogenesis.


