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УФ-В радіація, потік якої постійно збільшується внаслідок виснаження озонового шару в 
атмосфері, пошкоджує ДНК, білки, мембранні структури клітин і чинить мутагенний вплив на 
живі організми. В процесі еволюції у рослин розвинулися системи сприйняття УФ-В та 
ефективні захисні механізми. Розглянуті молекулярні мішені для УФ-В радіації, 
цитофізіологічні реакції рослин на опромінення, його вплив на продуктивність 
сільськогосподарських культур. Обговорюються шляхи трансдукції сигналу, індукованого 
УФ-В опроміненням в рослинних клітинах, вплив УФ-В на мікроорганізми та їх взаємодію з 
рослинами. 
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1Важливим фактором навколишнього се-
редовища є природна ультрафіолетова (УФ) ра-
діація, що досягає поверхні Землі. Озоновий 
шар атмосфери є своєрідним природним фільт-
ром, що перешкоджає проникненню космічної 
УФ-радіації в нижні шари атмосфери. З кінця 
70-х років констатують неухильне виснаження 
озонового шару. Причиною цього є проникнен-
ня у верхні шари атмосфери речовин, в складі 
яких є хлор, фтор та бром. Хлорфторвуглеводні 
(ХФВ) досягають стратосфери, де під впливом 
УФ випромінювання Сонця їхні молекули роз-
кладаються з утворенням активних форм гало-
генів. Останні, в свою чергу, руйнують молеку-
ли озону. Період існування різних ХФВ в атмо-
сфері складає від 75 до 110 років. Доведено, що 
за цей період один атом хлору здатний зруйну-
вати близько 100 тис. молекул озону. 

Руйнація стратосферного озону супрово-
джується збільшенням жорсткого УФ-
випромінювання на поверхні Землі. Розвинуті 
країни в основному завершили поетапне скоро-
чення виробництва та споживання озонруйну-
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ючих речовин. За даними ООН, виробництво 
п’яти основних видів ХФВ за останні 10 років 
зменшилось більш, ніж удвічі. 

Проте, незважаючи на заходи щодо захи-
сту озонового шару, його концентрація змен-
шується зі швидкістю ~ 0,4 %  на рік [80]. Бе-
ручи до уваги що речовини, які руйнують озо-
новий шар, повільно переміщуються в атмос-
фері, подальше зменшення його товщини від-
буватиметься ще протягом 50-70 років після 
припинення використання цих речовин.  

Разом з тим слід пам’ятати, що відно-
шення УФ-B до фотосинтетично активної раді-
ації (ФАР, 400-700 нм) у сонячному світлі дуже 
істотно коливається через зміни сонячного ку-
та, а товщина УФ-екрануючого озонового шару 
змінюється з сезоном, метеорологічними умо-
вами і широтою. Тому дедалі більше дослідни-
ків передбачають, що збільшення сонячного 
УФ-B у біосфері буде незначним порівняно із 
його сезонними змінами. Проте була визначена 
статистично значима тенденція до збільшення 
потоку УФ-B фотонів. Зменшення озонового 
шару призводить до того, що на поверхню Зем-
лі потрапляє дедалі більше короткохвильового 
УФ -В. 
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Озоновий шар Землі повністю поглинає 
короткохвильове УФ випромінювання з довжи-
нами хвиль, меншими від 280 нм. Коефіцієнт 
абсорбції УФ озоном швидко зменшується при 
збільшенні довжини хвилі понад 280 нм і дорі-
внює нулю при 330 нм [69]. Фактично поверхні 
Землі досягає лише випромінювання з довжи-
нами хвиль, що перевищують 290 нм, які акти-
вно впливають на живі істоти. Отже, навіть не-
значне зменшення рівня озону може викликати 
суттєве збільшення біологічної ефективності 
УФ-випромінювання [54]. 

Ультрафіолетове випромінювання є час-
тиною неіонізуючого електромагнітного спект-
ра Сонця і складає приблизно 8-9 % сонячної 
радіації [21]. УФ традиційно поділяють на три 
діапазони: УФ-С (200-280 нм), який складає 
близько 1 % загального спектра і є небезпеч-
ним, проте за звичайних умов не досягає пове-
рхні Землі; УФ-В (280-320 нм) - складає 1,5 % 
сонячної радіації і може індукувати значні 
ушкодження; УФ-А (320-400 нм) - складає при-
близно 6,3 % сонячної радіації і є безпечним 
для живих організмів. 

Рослини не можуть уникнути впливу УФ-
радіації. Урахування негативного впливу УФ-
радіації на вищі рослини, які є найважливіши-
ми компонентами сільськогосподарських угідь 
та природних екосистем, має важливе значення 
для прогнозування зменшення врожайності 
сільськогосподарських культур та оцінки ризи-
ків від виснаження озонового шару. 

Вивчення впливу УФ випромінювання на 
рослини відбувалося протягом більшої частини 
ХХ століття. Феноменологія і основні механіз-
ми впливу УФ-С були з’ясовані ще у 50–60-ті 
роки. Надалі більша увага приділялася вивчен-
ню впливу УФ-В. Слід, зокрема, згадати роботу 
Калдвелла [22], який, узагальнивши досвід по-
передників і власні експерименти, сформулю-
вав методичні підходи, які дозволяли порівню-
вати біологічну ефективність різних довжин 
хвиль сонячного і одержаного від штучних 
джерел УФ-В. 

Особливо інтенсивно дослідження впли-
ву УФ-В на біологічні об’єкти почали проводи-
тися з 80-х років, коли над антарктичними об-
ластями були виявлені так звані “озонові діри“. 
Тенденція до зниження вмісту О3 в озоновому 
шарі у стратосфері є сталою протягом багатьох 
років, тому можна вважати, що потік найбільш 
біологічно ефективної короткохвильової части-
ни УФ-В також зростатиме. Відомо, що змен-
шення озонового шару на 1% призводить до 

збільшення на 1,3-2,0% УФ-В, який досягає по-
верхні Землі. У 1979-90 рр. фіксували 0,7-1,0% 
збільшення УФ-В на рік, що збігалося зі зміною 
вмісту озону у північній півкулі [45]. 

Причини зниження вмісту О3 в атмосфе-
рі, широтні, сезонні, добові коливання рівня 
УФ-В розглянуті в літературі [54, 56, 73] і ви-
ходять за межі біологічної проблематики. В 
цьому огляді розглянуто вплив підвищених рі-
внів УФ-В на цитофізіологічні реакції рослин 
та їх продуктивність, трансдукцію сигналу для 
активації механізмів захисту та взаємовідноси-
ни в системі патоген-рослина. 

Мішені УФ-В радіації  
в рослинних клітинах 

Однією з найбільш чутливих мішеней 
УФ-радіації є ДНК. УФ-радіація поглинається 
ДНК з максимумом близько 260 нм (УФ-С). В 
УФ-В-області спостерігається істотне зниження 
поглинання і мале поглинання відбувається при 
320 нм. В опромінених клітинах виникає значна 
кількість фотопродуктів [75], які можуть при-
водити до неточного включення основ, зміщен-
ня рамки кодування і утворення мутацій в про-
цесі подальшої реплікації [43]. Основними УФ-
індукованими пошкодженнями ДНК є циклобу-
танові піримідинові димери (ЦПД) і піримідин-
(6,4’)-піримідонові фотопродукти. Виникає кі-
лька типів мутацій, включаючи транзиції і 
трансверсії [41, 84]. Можуть утворюватися та-
кож розриви ниток ДНК та зшивки ДНК з біл-
ками [1]. Утворення димерів відбувається ще 
при 365 нм, за більшої довжині хвиль їх не ви-
явлено.  

ЦПД утворюються внаслідок димеризації 
сусідніх піримідинів (ТТ, ТЦ, ЦТ та ЦЦ) на од-
ній нитці ДНК, а (6,4’)-фотопродукти – це най-
більш виражені зміни пар залишків в УФ-
опромінених клітинах. Утворення та репарацію 
ЦПД вивчали в культурі рослинних клітин та 
на цілих рослинах [65]. Виявилось, що ці диме-
ри складають майже 75% всіх пошкоджень 
ДНК.  

Дослідження спектра дії для утворення 
ЦПД у опромінених рослин показало максима-
льну чутливість при 280 нм, а не при 260 нм, 
що характерно для ДНК in vitro. Це зрушення, 
ймовірно, зумовлено послабленням у пігменто-
ваному епідермальному шарі і міжклітинною 
організацією тканин. Пряме опромінення ДНК 
призводило до в 100 разів більшого пошко-
дження при 280 нм, ніж це виявлено в інтакт-
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них тканинах. Результати досліджень з аналізу 
виходу та репарації УФ-індукованих ушко-
джень ДНК у рослин узагальнені в огляді Стрі-
да з співавт. [87]. 

Білки є іншою важливою мішенню для 
УФ-В радіації, оскільки ароматичні амінокис-
лоти фенілаланін, триптофан і тирозин, а також 
гістидин, цистеїн та цистин інтенсивно погли-
нають при 280 нм. Триптофан може збуджува-
тись під прямим впливом УФ-В або внаслідок 
перенесення енергії від сусідніх тирозину чи 
фенілаланіну. Фотохімічні зміни, ініційовані 
триптофаном, відносять на рахунок утворення 
N-форміл кінуреніну [47], який після погли-
нання видимого світла може вступати в реак-
цію з нуклеїновими кислотами. Дисульфідна 
группа цистину під впливом УФ-В перетворю-
ється на високоактивні сульфгідрильні групи. А 
дисульфідні містки, як відомо, є важливими для 
визначення третинної структури білків, тому 
вплив на них УФ-В може значно змінити їх 
структуру і функції. 

Слід відзначити, що поглинання УФ-В 
білковим матриксом може викликати пошко-
дження, віддалене від безпосереднього місця 
поглинання завдяки міграції енергії до активно-
го центру та/або ароматичних амінокислот, як 
це має місце у випадку ініціації деструкції цис-
теїну ароматичними залишками. Така міграція 
енергії встановлена для ряду ферментів, напри-
клад, рибулозобіфосфаткарбоксилази, АТФ-
ази, білкових субодиниць фотосистеми I та фо-
тосистеми II, а також пепсину, трипсину та міо-
зину [40]. 

Мішенню для УФ-В радіації можуть ви-
ступати і білкові компоненти цитоскелету. Так, 
в УФ-опромінених протопластах Petunia 
hybrida порушувалася організація мікротрубо-
чок, інгібувався синтез тубулінових димерів 
[85]. Тубулін може бути особливо чутливою 
мішенню, оскільки в його складі багато арома-
тичних амінокислот. 

Іншою важливою мішенню для дії УФ-В 
радіації є ліпіди. Основними компонентами 
мембран рослинних клітин є фосфо- та гліколі-
піди, що мають у своєму складі ненасичені жи-
рні кислоти. Останні руйнуються УФ-В опро-
міненням у присутності кисню. Цей процесс 
одержав назву пероксидного окиснення ліпідів. 
Активні форми кисню (АФК), які утворюються 
при УФ-В-опроміненні (гідроксил-радикал та 
синглетний кисень), можуть взаємодіяти з ме-
тиленовими группами з утворенням 

кон’югованих дієнів, пероксирадикалів та гід-
роксипероксидів [83].  

АФК відіграють важливу роль в опосере-
дковуванні УФ-ушкодження. Елімінація АФК 
та інших видів радикалів ферментативними або 
неферментативними системами може пом’як-
шити УФ-В стрес. Рівні ключових антиоксида-
нтів глутатіону й аскорбату змінюється у від-
повідь на УФ-B. УФ-B підвищує активність 
супероксиддисмутази, глутатіонредуктази і ас-
корбатпероксидази [34]. 

Перцепція УФ-В радіації рослинами здій-
снюється за допомогою специфічних фоторе-
цепторів або ж відбувається її неспецифічне 
поглинання макромолекулами (ДНК, білками, 
ліпідами). Таке неспецифічне поглинання май-
же завжди матиме ушкоджуючі наслідки, оскі-
льки воно не має регуляторного потенціалу, 
який дозволив би рослині пристосуватися до 
свого УФ оточення. До числа специфічних фо-
торецепторів належать фітохром, фоторецепто-
ри блакитного світла/УФ-А і, можливо, рецеп-
тори, специфічні до УФ-В [45]. Рослина може 
“відчувати” своє УФ-В оточення або тільки 
УФ-В фоторецепторами, або ними у поєднанні 
з іншими фоторецепторами, які детектують ін-
ші області сонячного спектра. Перцепція світ-
лового оточення може також бути частиною 
складної біологічної системи, як наприклад, 
фотосинтез або фотоперіодизм. 

Серед фоторецепторів фітохром є най-
більш вивченим. Він впливає як на сприйняття 
світлового оточення, так і на передачу цієї ін-
формації в межах клітини. Отже, він відіграє 
головну роль у  визначенні рослинного фото-
морфогенезу і контролює багато аспектів роз-
витку рослин – цвітіння, проростання, морфо-
генез. Менш відомі молекулярні характеристи-
ки фоторецепторів блакитного світла/УФ-А, 
хоча, ймовірно, це може бути флавін або фла-
вопротеїн. Інформації про специфічні рецепто-
ри УФ-В мало. Ряд досліджень вказують на 
участь таких фоторецепторів в УФ-В-
індукованих ефектах, однак можливі й альтер-
нативні пояснення [18]. 

Вплив надлишкового УФ-В випроміню-
вання на різних рівнях рослинного організму 
вивчали у багатьох дослідженнях переважно в 
контрольованих умовах. Ці, а також не чисель-
ні польові досліди, показали, що УФ-В може 
бути важливим фактором, який викликає певні 
фізіологічні зміни рослинних клітин. 
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Вплив на цитофізіологічні  
параметри рослин 

Типові реакції рослин на УФ-
опромінення підвищеної інтенсивності – змен-
шення площі листків, сирої та сухої маси, вміс-
ту ліпідів та фотосинтетичної активності. Ці 
ефекти супроводжуються змінами поверхні ли-
стків, епікутикулярних восків, УФ-погли-
наючих пігментів та дифузії водяної пари через 
продихи. 

Дослідження понад 300 видів та сортів 
рослин виявили, що близько 66% з них є чутли-
вими, 25% розглядаються як помірно чутливі, а 
решта – нечутливі до УФ-В опромінення [45]. 
До чутливих належать, наприклад, картопля, 
ячмінь, горох, конюшина, вика. У цих рослин 
спостерігалися ефекти інгібування фотосинте-
зу, зміни морфології та втрати маси листків, 
зміни у біосинтезі пігментів та перерозподілі 
асимілятів. Три види тополі вирощували протя-
гом одного вегетаційного періоду в умовах УФ-
В опромінення, близького до природних рівнів 
(120 мДж/м2·сек) або за практично повної його 
відсутності (1,6 мДж/м2·сек) [79]. Рівні фотоси-
нтезу та транспірації у листках, що зазнали УФ-
В опромінення, були меншими порівняно з не-
опроміненими. Висота, товщина, біомаса рос-
лин, анатомія листка у двох видів тополі істот-
но не змінювалися. Концентрація УФ-В-погли-
наючих речовин була істотно вищою у УФ-В-
опромінених рослин.  

В іншій роботі проростки тополі, дуба і 
сосни один раз на три дні опромінювали протя-
гом 10 год УФ-В близьким до нормального рів-
ня (8,5 кДж/день), або вдвічі (2х) чи втричі (3х) 
вищим від нормального [60]. В листках Populus 
trichocarpa за дії 2х і 3х рівнів опромінення 
відбувалося істотне потовщення палісадної па-
ренхіми, збільшувалася площа листка. У 
Quercus rubra також відбувалося потовщення 
палісадної паренхіми. Для хвойних, 
Pseudotsuga menziesii і Pinus ponderosa, істот-
них змін площі листа або його питомої ваги в 
умовах підвищеного УФ-В опромінення не 
спостерігалося. Товщина епідермісу в обох ви-
дів збільшувалася, залишаючись незмінною в 
інших видів. Отже, у відповідь на підвищені рі-
вні УФ-В опромінення рослини реагують змі-
ною анатомії листка, відрізняючись за цими 
змінами залежно від виду. 

У 6-ти денних проростків соняшника, 
опромінених протягом 4-х діб в діапазоні 280-
320 нм, визначали суху та сиру масу рослин, 
довжину гіпокотиля, площу сім’ядолей [72]. 

Ріст стебла проростків істотно скорочувався 
УФ-В-опроміненням з довжиною хвиль 280–
305 нм. Максимальну чутливість щодо впливу 
УФ-В мав гіпокотиль. Концентрація індолілоц-
тової кислоти (ІОК) in vivo у проростках, опро-
мінених за таких умов, виявилася на 51% мен-
шою порівняно з проростками, опроміненими 
за довжин хвиль >360нм.  

Фотодеструкція ІОК розглядається як ме-
ханізм інгібуючого впливу УФ-В на ростові ре-
акції [51]. Показано, що УФ-В опромінення 
пригнічує фотосинтез, прискорює дозрівання і 
репродукцію рослин, зменшує кількість мем-
бранних ліпідів [45]. Наведені дані свідчать, що 
зміни висоти рослин, їх біомаси, зумовлені УФ-
В-опроміненням, можуть призвести до зміни 
щільності рослинного покриву. Можливою є 
індукція передчасного старіння рослин, оскіль-
ки довготривале опромінення скорочувало три-
валість їх життєвого циклу. 

Після УФ-В опромінення рослин кукуру-
дзи в камері протягом 10 діб виявлено  збіль-
шення вмісту флавоноїдів і синтез нових білків 
[76]. Сумарний вміст білка на суху масу був 
знижений, однак вміст деяких розчинних білків 
збільшувався. Водночас зменшувався вміст 
хлорофілу і змінювалася ультраструктура лис-
та. Перебіг цвітіння не змінювався, однак висо-
та рослин, площа листків та їх товщина змен-
шувалися. 

Відбуваються зміни інших цитологічних 
параметрів, зокрема, зниження проростання 
пилку, інгібування елонгації клітин епідермісу, 
зміни у складі кутикулярного воску тощо [65]. 
Розглянемо, наприклад, кутикулярні воски. Во-
ни є складною сумішшю гідрофобних ліпідів, 
яка неістотно поглинає УФ-В радіацію. Однак, 
кількісна і якісна зміна їх складу, яка відбува-
ється після УФ-В опромінення, може мати зна-
чні непрямі ефекти. Це може призвести до зме-
ншення транспірації, зменшити поглинання во-
ди, змінити взаємодію з патогенами. Кутикула 
також може послабити проникнення УФ-В, як 
шляхом відбивання так і через поглинання роз-
чинними флавоноїдами, локалізованими у вос-
ковому шарі. УФ-В опромінення огірків, бобів 
та ячменю спричиняло зростання вмісту кути-
кулярного воску на 25 % [86].  

Мутант арабідопсису tt-5, дефектний за 
халконізомеразою – ключовим ферментом фла-
воноїдного синтезу, вирощували в різних умо-
вах сонячного опромінення для вивчення меха-
нізмів ушкодження УФ-В радіацією [32]. В 
польових умовах у цього мутанта пригнічував-
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ся ріст (за діаметром розетки) і біомаса, що є 
індикатором УФ-В стресу. Сонячне УФ-В 
опромінення негативно впливало на вагу ре-
продуктивної частини (квіток і стручків) та ви-
соту мутантних рослин. 

За звичайного і підвищеного 25-добового 
УФ-В опромінення (+ 1,8 кДж/м2), що моделює 
умови 16%-ного зменшення вмісту озону, у 
Vigna unguiculata відбувалося збільшення висо-
ти стебла, площі і маси листя [61]. Кількість 
хлорофілу на одиницю маси знижувалася. Істо-
тної різниці у рівні УФ-поглинаючих речовин 
не виявлено.  

На проростках середземноморської сосни 
показано, що додаткове УФ-В опромінення 
(відповідає 15%-ному зниженню вмісту озону) 
підвищує їх толерантність до висихання, якщо 
це опромінення відбувалося в умовах нестачі 
вологи [55]. При цьому спостерігали потов-
щення кутикули.  

УФ-В опромінення (0, 7, або 11 
кДж/м2·день) проростків трьох різних видів 
бур’янів Cynoglossum officinale, Centaurea 
diffusa та Tragopogon pratensis викликало зме-
ншення маси листків, стебла, коренів, скорочу-
вало співвідношення лист/стебло. Для різних 
видів величина змін, викликаних УФ-В опромі-
ненням, розрізнялася. Відбувалися зміни в 
опушеності листка і восковому шарі. Зміна 
морфології листка або зменшення росту, інду-
ковані підвищеним УФ-В опроміненням, впли-
вали на конкурентні взаємовідносини між 
бур’янами і кормовими травами на пасовищі 
[36].  

УФ-В опромінення проростків дині (18,3 
кДж/м2·год) викликало зростання виділення 
етилену, яке досягало пікових значень під час 
перших 5 хв, збільшуючись в 1,7 раза [17]. Як-
що УФ-В опроміненню передував тепловий 
шок (45о С), то воно не викликало збільшення 
виділення етилену. УФ-В опромінення протя-
гом 1 год різко інгібувало ріст проростків. Ви-
ділення етилену також значно зростало вже пі-
сля 30 хв УФ-В опромінення (5,1 Вт/м2) двоти-
жневих рослин Arabidopsis thaliana дикого типу 
Enkheime та двох мутантів - резистентного і чу-
тливого [67]. Рослини резистентного мутанта 
виділяли більше етилену за всіх доз УФ-В порі-
вняно з рослинами дикого типу і чутливого му-
танта. Зі зростанням дози збільшується пригні-
чуючий вплив на ріст апексу, мітотичний ін-
декс, структуру і розмір ядерець в рослинних 
клітинах всіх ліній, проте у резистентного му-
танта інгібування цих ознак виражено слабше. 

УФ-В випромінювання загалом негатив-
но впливало на ріст і розвиток, однак для рос-
лин, які існують в умовах високого рівня опро-
мінення, характерна підвищена стійкість до 
УФ-В. Так, встановлено істотні відмінності 
щодо стійкості до УФ-В серед різних екотипів 
Spirodela punctata [44]. Толерантність визнача-
ли за активністю фотосистеми ІІ і нагрома-
дженням біомаси після УФ-В опромінення. Ви-
явилося, що підвищена толерантність є консти-
тутивною і специфічною щодо УФ-радіацій-
ного стресу. УФ-В опромінення рослин томатів 
(Lycopersicon esculentum) істотно інгібувало 
ріст і фотосинтез, суттєво зменшувало загальну 
і суху масу стебла, площу листка та висоту ро-
слин [38]. 

Пошкодження фотосинтетичного апарату 
є одним з головних біологічних ефектів УФ-В. 
Серед 300 досліджених видів та сортів рослин 
майже у 50% (у тому числі пшениці, рису, ку-
курудзи, соняшника, огірків) фотосинтез ви-
явився важливою мішенню для УФ-В [89]. УФ-
B впливає на різні показники фотосинтезу, од-
нак найістотнішим є вплив  на фотосистему ІІ 
(ФС ІІ) [43]. ФСІІ - це високоструктурований 
білок-пігментний комплекс, який каталізує пе-
ренесення електронів від води до пластохінону. 
Під впливом УФ-В відбувається швидка світло-
залежна деградація білків Dl і D2. Надалі від-
бувається їх швидке ФАР-залежне відновлення. 
На відміну від цього, ФС І залишається знач-
ною мірою неушкодженою. 

УФ-B опромінення може призводити до 
зниження рівня фотосинтетичних пігментів, 
зміни цілісності тилакоїдів, збільшення проди-
хової дифузії, зменшення активності РБФК і, як 
наслідок, зниження фіксації СO2, сухої маси 
рослин та вмісту крохмалю. РБФК складає 40–
80% розчинних білків у листку. Зниження її ак-
тивності корелює зі зменшенням розчинного 
білка, що має серйозні наслідки для азотного 
балансу рослин. Ці прямі ефекти УФ-B часто 
помічають за високої інтенсивності потоку і 
малої супутньої ФАР. За нижчої інтенсивності 
потоку УФ-B спостерігається зміна регуляції 
транскрипції основних фотосинтетичних генів, 
що може призводити до довгострокової адапта-
ції.  

С3 рослини чутливіші до УФ-В, ніж С4, 
що може бути пов’язано з анатомією листка і 
розвитком захисних пігментів.  

Фотосинтетичні механізми є потенцій-
ною мішенню для УФ-B радіації. Однак у 
польових умовах зменшення нагромадження 
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біомаси не обов'язково корелює зі зниженням 
фотосинтетичної активності. Таким чином, УФ-
B-індукована втрата фотосинтетичної активно-
сті, яка часто спостерігається в лабораторних 
або тепличних умовах, не завжди може бути 
перенесена на ушкодження в природних умо-
вах.  

Вплив на продуктивність 
сільськогосподарських рослин 

Горох і соя належать до найбільш чутли-
вих видів. З 40 сортів сої 59% виявилися чутли-
вими до УФ-В. Втрати урожаю складали 26–
38% в лабораторних умовах і 11-22% - у польо-
вих. Схожі дані одержані для 22 сортів огірків, 
проаналізованих на УФ-В-чутливість [45]. Під-
вищене на 30% УФ-В-опромінення рослин жи-
та в камері протягом п’яти тижнів на 24-33 % 
знижувало їх продуктивність [28]. Сумісний 
ефект підвищених рівнів УФ-В опромінення і 
дефіциту азоту на більшість параметрів був 
адитивним, включаючи продукцію сухої маси, 
яка зменшувалася на 52% порівняно з контро-
лем. 

У довготривалих польових дослідах при 
змодельованих підвищених рівнях УФ-В опро-
мінення виявлено істотні коливання резистент-
ності і встановлено, що більш ніж 2/3 дослі-
джених культур реагують на підвищений рівень 
УФ-В опромінення зниженням продуктивності 
[46]. Наприклад, картопля, ячмінь, кормові тра-
ви (конюшина, вика), бобові (горох, боби) є чу-
тливими культурами. Після УФ-В опромінення 
у них погіршується якість насіння. Негативні 
ефекти виявляються виразніше на тлі дії інших 
стресових факторів: виявлено синергічний 
ефект УФ-В опромінення і посухи, підвищених 
або знижених температур.  

Підвищені рівні УФ-В опромінення чи-
нять глибокий вплив на репродуктивну систему 
рослин [59]. Світло є головним фактором, що 
детермінує цвітіння, і збільшення УФ-В може 
модифікувати сигнал до цвітіння. Збільшення 
УФ-В може також прямо ушкоджувати молеку-
ли, такі як ДНК, на важливих стадіях репродук-
тивного циклу. Так, перехід від вегетативного 
до репродуктивного росту відбувається в апек-
сі. Він включає складну систему регуляції клі-
тинних подій. Відбувається увімкнення конт-
ролюючих генів, зміни у клітинному циклі, у 
білковому синтезі. Ці стадії чутливі до УФ-В 
опромінення. Інші стадії репродукції захищені 
від ушкодження УФ-В-поглинаючими пігмен-
тами. Пиляки фільтрують до 98 % УФ-В, сам 
пилок також захищений УФ-В-поглинаючими 

сполуками [29]. Крім того, пилок містить фер-
менти репарації, які захищають від ушкоджен-
ня ДНК. Яйцеклітина також добре захищена від 
УФ-В опромінення. Однак, УФ-В-чутливою є 
стадія проростання пилку на приймочці. Це 
особливо важливо для двоядерних зародкових 
клітин, які повільніше проростають і проника-
ють у тканини [74]. 

Пригнічення росту та зниження продук-
тивності рослин внаслідок зменшення стратос-
ферного озону можуть бути наслідком не тіль-
ки збільшення потоку природної УФ радіації, 
але й її опосередкованого впливу. Наприклад, 
ріст та розвиток УФ-опромінених рослин істот-
но не змінюється, проте відбуваються морфо-
логічні та структурні зміни, які впливають на 
конкурентну спроможність рослин [90]. Один з 
процесів такого роду – пригнічення  апікально-
го домінування.  

Зміни морфології листка і рослини, на-
приклад, потовщення і скручування листка, по-
товщення епідермісу можуть індукуватися че-
рез УФ-B фоторецептор. УФ-B також впливає 
на метаболізм ІОК, можливо через її фотоокис-
нення, спричиняючи гормональний дисбаланс, 
що, звичайно, повинно індукувати морфогене-
тичні ефекти [72]. Зміни розвитку могли б та-
кож контролюватися через жасмонову кислоту. 
Ця сигнальна молекула, похідна від лінолено-
вої кислоти, утворюється при опроміненні 
мембран УФ-B або у відповідь на інші стреси 
[53]. Зміни у морфології рослин, які є результа-
том УФ-B опромінення, можуть бути важливи-
ми для конкурентного балансу між видами [24]. 
Зміни у конкурентному балансі можуть, у кін-
цевому випадку, призводити до змін у складі 
природної рослинності та у продуктивності 
сільськогосподарських систем [7, 66]. 

Таким чином, підвищений рівень УФ-В 
радіації може викликати стрес у рослин, при-
гнічуючи їх ріст, і за низької толерантності 
зниження продуктивності. При цьому відбува-
ються зміни функціонування рослинного орга-
нізму на молекулярному та біохімічному рівні, 
які протидіють ушкоджуючому впливу випро-
мінювання. Ці зміни розглядаються як головні 
механізми захисту рослин від УФ-В опромі-
нення.  

Механізми захисту рослин від УФ-В  

Чутливість до УФ-В визначається балан-
сом між пошкодженнями, що накопичуються в 
клітинах, та ефективністю їх репарації. Захист 
від пошкоджень, індукованих УФ-радіацією, є 
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складним процесом, в якому беруть участь фе-
рментативні та неферментативні механізми. 

До ферментативних механізмів належать 
репарація пошкоджень ДНК та елімінація акти-
вних форм кисню. Існують три типи репарації, 
які мінімізують пошкодження генетичного ма-
теріалу, а саме – фотореактивація, ексцизіційна 
та рекомбінаційна репарація [88]. В ході фото-
реактивації фермент фотоліаза розщеплює пі-
римідинові циклобутанові димери в ДНК, ви-
користовуючи для цього енергію світла (300–
500 нм). Таким чином, хоча УФ-В індукує 
утворення ЦПД, їх репарація залежить від світ-
ла з більшими довжинами хвиль. 

Ексцизіційна репарація нуклеотидів по-
ширена від бактерій до ссавців і видаляє багато 
пошкоджень ДНК, які порушують спіраль, 
включаючи ПЦД, піримідин-(6,4’)-
піримідонові фотопродукти і зшивки ДНК-
білок. Ексцизіційна репарація показана для різ-
них видів рослин (наприклад, Daucus, 
Nicotiana, Petunia, Haplopappus), вона відбува-
ється після УФ-С опромінення в темряві [49]. 
УФ-В-індуковані ЦПД легко відновлюються на 
світлі і набагато повільніше шляхом ексцизій-
ної репарації в темряві. Піримідин-(6,4’)-
піримідонові фотопродукти можуть ефективно 
усуватися світлозалежним чином і цей процес 
не залежить від шляху темнової репарації. Ре-
комбінаційна репарація відбувається під час 
реплікації ДНК, коли розриви, що виникли піс-
ля видалення димерів, заповнюються нуклео-
тидами, комплементарними до неушкодженої 
нитки ДНК [1]. Помилки в роботі всіх трьох 
репаруючих систем є молекулярною основою 
УФ-індукованого мутагенезу. 

Негативні чинники навколишнього сере-
довища, у тому числі УФ-В-випромінювання, 
індукують “окиснювальний стрес” у клітин, ви-
кликаний збільшенням концентрації активних 
форм кисню (супероксидні аніон-радикали, пе-
роксид водню та ін.). Багато компонентів в рос-
линних тканинах чутливі до оксидативного 
пошкодження, зокрема, ліпіди мембранних 
структур і хлорофіл у тилакоїдах хлоропластів. 
Запобігають цьому пошкодженню низькомоле-
кулярні антиоксиданти, такі як глутатіон і ас-
корбат. Основними антиоксидантними фермен-
тами рослин є СОД, аскорбатпероксидаза, ка-
талаза, глутатіонпероксидаза та пероксиредок-
син. СОД є ключовим ферментом для елімінації 
активних форм кисню (АФК), який перетворює 
супероксидні аніон-радикали (О2·-) у пероксид 
водню [77]. У рослин є кілька ферментів СОД, 
які містять різні металеві кофактори: 

Сu/ZnСОД у цитозолі, FeСОД та/або 
Сu/ZnСОД у хлоропластах та MnСОД у міто-
хондріях [87]. Зміна вмісту антиоксидантів, на-
приклад, глутатіонредуктазою, приводить до 
швидкої індукції флавоноїдного шляху [92], що 
вказує на зв’язок між “окиснювальним стре-
сом” і УФ-індукованою зміною експресії генів.  

До неферментативних захисних механіз-
мів від УФ-В належать перехоплювачі вільних 
радикалів: поліаміни та флавоноїди, які є своє-
рідними фільтрами УФ-В опромінення. Вміст 
поліамінів зростає під дією стресів, в тому чис-
лі УФ-В радіації. Збільшена кількість поліамі-
нів може обмежувати пошкодження, зумовлені 
ліполітичною активністю [48]. Альфа-
токоферол (вітамін Є) є відомим перехоплюва-
чем мембранних вільних радикалів, а глутатіон 
– ефективний перехоплювач супероксидних 
аніон-радикалів. Окиснення глутатіону у рос-
лин відбувається у відповідь на різноманітні 
біотичні та абіотичні стреси [10]. Він виконує 
кілька функцій у рослинних клітин: 1) діє як 
безпосередній антиоксидант; 2) його тіолові 
групи зв’язують ксенобіотики; 3) захищає клі-
тини від окиснювального стресу в межах аско-
рбат/глутатіонового циклу, коли пероксид вод-
ню знешкоджується аскорбат-пероксидазою; 4) 
індукує транскрипцію генів, що відповідають за 
утворення ферментів (фенілаланінамоній-ліази 
(ФАЛ) та халконсинтази), які є ключовими для 
синтезу флавоноїдів [9]. 

Добре вивченою захисною реакцією рос-
лин на УФ-В радіацію є синтез УФ-
поглинаючих сполук. До них належать ефіри 
гідроксикоричної кислоти, флавоноїди, частко-
во флавоноли і флавони. Вважається, що фла-
воноїди та деякі інші фенольні сполуки, нагро-
маджуються головним чином у верхньому шарі 
епідермальних клітин і локалізовані у клітин-
них стінках, вакуолях та волосках листків. Во-
ни перешкоджають УФ-В опроміненню досягти 
мезофільних клітин та зашкодити фотосинтезу 
[23]. Флавоноїди є безбарвними, водорозчин-
ними та фотостабільними, вони активно погли-
нають світло в діапазоні 220-380 нм і мають 
максимуми поглинання при 270 і 345 нм, в той 
час як похідні гідроксикоричної кислоти – при 
320 нм. Захисний ефект флавоноїдів і ефірів 
коричної кислоти зумовлений поглинанням 
хвиль в діапазоні від 280 до 340 нм. Антоціани, 
які нагромаджуються у багатьох рослин після 
УФ-В опромінення, слабо поглинають в УФ-В 
області і навряд чи є ключовими УФ-
протекторами, хоча позитивна кореляція між їх 
вмістом і зниженням чутливості до УФ-В вста-
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новлена у багатьох дослідженнях. Існують до-
кази того, що флавоноїди і похідні гідроксико-
ричної кислоти захищають від УФ пошкоджень 
in vivo. У мутантів Arabidopsis, чутливих до 
УФ-В, відсутній синтез цих молекул. УФ раді-
ація разом з білим світлом індукує у рослин 
швидке і скоординоване зростання активності 
ферментів фенілпропаноїдного шляху біосин-
тезу, внаслідок чого синтезуються флавоноїди, 
включаючи флавони, флавоноли та ізофлавоно-
їди [40]. Регуляція біосинтезу флавоноїдів від-
бувається на рівні транскрипції і пербуває під 
контролем УФ-В фоторецептора [25]. Аналіз 
УФ-індукованого синтезу антоціанів показав, 
що фоторецептор має максимальну активність 
при 290 нм і функціонує або сам, або разом з 
фітохромом. Була встановлена лінійна залеж-
ність між УФ-індукованим синтезом флавоної-
дів та активністю ферментів, які залучені до їх 
синтезу. Спектри дії утворення флавоноїдів 
мають максимум при 300-320 нм [14]. Цей факт 
дозволив обгрунтувати припущення, що в регу-
ляції синтезу флавоноїдів беруть участь специ-
фічні фоторецептори, а саме - фітохром, блаки-
тний/УФ-А рецептор та УФ-В рецептор [15]. 
Разом з тим, фоторецепція УФ-В могла б відбу-
ватися шляхом безпосередньої взаємодії з ДНК 
або через генерацію АФК (наприклад синглет-
ного кисню). У цьому випадку індукція експре-
сії генів, що кодують ФАЛ, халконсинтазу та 
інші ферменти біосинтезу флавоноїдів та фені-
лпропаноїдів після УФ-В опромінення буде 
швидше відповіддю на окиснювальний стрес, 
ніж фотовідповіддю на довжину хвилі УФ-В.  

На тканинному рівні накопичення флаво-
ноїдів відбувається по різному у двох груп ви-
щих рослин. У бобових та більшості дводоль-
них (квасоля, соя, горох та ін.) флавоноїди зна-
ходяться в епідермі, а у однодольних (ячмінь, 
овес, кукурудза, жито та ін.) вони містяться в 
епідермі та в мезофілі. На клітинному рівні різ-
ні типи флавоноїдних агліконів зв’язані з одні-
єю чи кількома молекулами глюкози. У вигляді 
таких глікозидів вони містяться у вакуолях і 
клітинних стінках. 

Роль флавоноїдів як захисного фільтра 
від УФ-В опромінення показана ще в ранніх 
роботах, коли досліджували здатність епідерми 
листка декількох видів рослин послаблювати 
УФ-B сонячного випромінювання [71]. У 25 
видів послаблення проникнення УФ-В складало 
менше 10%. Більш ніж у половини досліджених 
видів навіть 95-99%. У 16 видів флавоноїди в 
епідермі на 20–57% відповідальні за поглинан-
ня УФ. Кілька видів, які зазнали додаткового 

УФ-В опромінення, демонстрували значне 
зниження проникнення (31–47%), очевидно, 
внаслідок збільшення вмісту УФ-поглинаючих 
пігментів.  

Було проаналізовано насіння арктичних і 
альпійських екотипів Oxyria digina, а також кі-
лька інших видів з широтного градієнта [20]. 
Екотипи і види з Арктики, де потік сонячного 
УФ-В низький, виявилися істотно чутливішими 
до УФ-В опромінення за ступенем інгібування 
фотосинтезу порівняно з їх аналогами з альпій-
ських регіонів, де потік УФ-В високий. УФ-В 
опромінення рослин Oenothera stricta (2050 
Дж/м2 день) сильно зменшувало рівень пропус-
кання УФ-В через епідерміс (до 33%), не ско-
рочуючи пропускання видимого світла. Епіде-
рміс є високоселективним фільтром, який здат-
ний поглинати до 95% УФ-В і пропускати 70–
80% видимого світла. В екстрактах флавоноїдів 
з опромінених епідермісу і мезофілу поглинан-
ня УФ-В збільшувалось, відповідно, на 100 і 35 
% [70]. 

Аналіз пігментів у мутанта Arabidopsis з 
високою стійкістю до УФ-В випромінювання 
(uvt1) показав, що в основі цієї стійкості лежить 
збільшення конститутивних УФ-поглинаючих 
речовин [16]. В УФ-опромінених клітинах пет-
рушки виявлено мРНК, що кодують ФАЛ і хал-
консинтазу. УФ-В, ймовірно, індукує синтез 
флавоноїдів, з використанням значної кількості 
субстратів первинного метаболізму до утво-
рення вторинних продуктів і викликає тим са-
мим порушення клітинного метаболізму [52].  

Флавоноїди відіграють важливу роль як 
індуцибельні протектори рослин, що ростуть в 
умовах підвищеного УФ опромінення. Про це 
свідчать значні зміни вторинних метаболітів, 
головним чином фенольної природи, у рослин, 
що зазнають впливу підвищених рівнів озону 
або УФ [56]. Проростки Silene vulgaris - багато-
річної трав`янистої рослини, толерантної до 
УФ-В, опромінювали протягом 18 діб різними 
дозами (0, 6, 16,2 кДж. м2) УФ-В [91]. Доза 16,2 
кДж відповідала 45%-ному зниженню рівня 
озону. Зростання вмісту флавоноїдів починало-
ся з четвертої доби і досягало максимуму на 10-
й день. Більший потік УФ-В викликав більше 
нагромадження флавоноїдів. З дозріванням ро-
слини внесок флавоноїдів в поглинання УФ-В 
зменшувався. 

У рослин кукурудзи після 10 діб УФ-В 
опромінення виявлено збільшення вмісту фла-
воноїдів [66]. Вирощування проростків сосни 
(Pinus sylvestris) в умовах підвищеного рівня 
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УФ-В (4,8 кДж/м2·день) приводило до значного 
нагромадження флавоноїдів в голках [78].  

В ексудатах листя і стебла Cistus ladanifer 
зареєстровані значні сезонні коливання вмісту 
флавоноїдів, рівень яких влітку був в чотири 
рази більшим, ніж навесні [26]. Встановлено, 
що головною причиною збільшення флавоної-
дів є підвищений рівень УФ-В.  

Перелік робіт щодо ролі вторинних спо-
лук, перш за все флавоноїдів, у захисті рослин 
від УФ-В випромінювання можна було б про-
довжити. Однак наведених прикладів достатньо 
для розуміння того, що рослини захищаються 
від підвищених рівнів УФ-В випромінювання 
нагромадженням УФ-В-поглинаючих пігмен-
тів. Нагромадження флавоноїдів та інших фе-
нольних сполук є також і механізмом підви-
щення їх стійкості до біотичного стресу [3]. 
Проте зі збільшенням рівня УФ-В випроміню-
вання зростатиме, очевидно, і ушкодження рос-
линного організму, а отже може зменшуватися 
його здатність протистояти інфекції. Величина 
зменшення фітоімунного потенціалу залежати-
ме від впливу УФ-В на патогени та їх взаємо-
дію з рослинами. 

Вплив УФ-В на мікроорганізми  
та їх взаємодію з рослинами 

Кількість робіт у цьому напрямі дедалі 
зростає, проте їх порівняно менше з досліджен-
нями впливу УФ-В на рослини. Мало відомо 
про вплив підвищених рівнів УФ-В на біотроф-
ні патогени.  

УФ-В випромінювання змінювало пігме-
нтацію і споруляцію у фітопатогенного гриба 
Alternaria solani [33]. При цьому скорочувався 
радіальний ріст гриба, зменшувалася суха маса, 
але підвищувалась щільність гіф. Процес спо-
руляції стимулювався або був пригнічений за-
лежно від інтенсивності потоку або фонового 
УФ-А випромінювання. 

Чутливість фітопатогенних грибів до УФ-
В залежить від інтенсивності сонячної радіації 
в місцях їх існування. Про це свідчать дані з 
вивчення впливу УФ-В випромінювання (18 
кДж/м2/день) на проростання спор і довжину 
ростової гіфи трьох ізолятів Septoria tritici і 
Septoria nodorum, відібраних з різних регіонів 
(Англія, Німеччина, Туніс) [68]. Проростання 
спор і видовження ростової гіфи англійського 
ізолята S. tritici зменшувались після 24 год 
опромінення. У туніських ізолятів (з високим 
рівнем природного УФ-В) такого ефекту не 
спостерігали. Для ізолятів S. nodorum було ха-

рактерним інгібування проростання спор і рос-
ту гіф в обох випадках.  

Вплив підвищених рівнів УФ-В на рос-
лини та фітопатогенні гриби у більшості випад-
ків приводив до посилення розвитку хвороби. 
Три стресових фактори навколишнього середо-
вища - УФ-В, озон та СО2 прямо або опосеред-
ковано впливали на поширення та ступінь роз-
витку хвороб, викликаних різними біотрофни-
ми патогенами [56]. Некротрофи колонізували 
послаблені цими стресами рослини зі збільше-
ною швидкістю, тоді як ураження біотрофами 
було послабленим, що цілком відповідає харак-
теру їх живлення.  

У багатьох роботах вивчали вплив УФ-В 
на споруляцію [2, 31]. Відомо, що гриби захи-
щають себе від висихання і пошкодження УФ-
опроміненням переходячи до споруляції. Най-
більш ефективними для споруляції виявилися 
довжини хвиль менші від 350 нм. Використан-
ня УФ-поглинаючих плівок істотно зменшува-
ло ступінь розвитку хвороб, викликаних 
Sclerotinia sclerotiniorum, B. cinerea, B. 
squamosa або грибами виду Alternaria. Резуль-
татом екранування УФ-А чи УФ-В опромінення 
такими плівками було значне скорочення спо-
руляції, що, в свою чергу, знижувало потенціал 
вторинної інфекції. В роботах in vitro встанов-
лено, що більшість грибів використовують УФ-
В як стимулятор споруляції [31]. Це може ви-
кликати істотне поширення хвороби через збі-
льшення інфекційного матеріалу в уражених 
рослинах.  

УФ-В опромінення є біологічно ефектив-
ним лише коли прямо впливає на організм. Од-
нак, по-перше, гриби ростуть в затінку. По-
друге, вони є досить захищеними, оскільки час-
тково або повністю ростуть в тканинах, які ек-
ранують шкідливу УФ-В радіацію. Очевидно, 
вплив УФ-В на результат взаємодії в системі 
патоген-рослина залежить, головним чином, від 
цитофізіологічних змін у рослини-хазяїна. Крім 
розглянутих вище змін у вмісті вторинних ме-
таболітів, такими є, ймовірно, латентні зміни 
клітинних стінок рослин, які призводять до під-
вищення їх проникності для патогенів.  

Зростання потоку УФ-В (зі збільшенням 
СО2) може приводити також до щільнішої 
структури посіву, оскільки на одиницю площі 
буде нагромаджуватися більша біомаса (вплив 
СО2) і більше буде рослин зі зменшеною висо-
тою (вплив УФ-В) [5]. Отже, мікроклімат у по-
сіві буде вологішим, що сприятиме поширенню 
інфекцій. Сумарний ефект цих трьох факторів 
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залежатиме від важливості кожного з них в 
конкретних умовах. 

Тривале УФ-В опромінення може скоро-
тити життєвий цикл рослини і змінити її чутли-
вість до патогенів. М.С. Дунін свого часу ство-
рив теорію імуногенезу, яка розкрила основи 
вікової хворобостійкості рослин [4]. Згідно з ці-
єю теорією, кожна стадія розвитку рослини є 
чутливою до певного патогена. Одні патогени 
уражують її на висхідній стадії онтогенезу, інші 
– на низхідній. Тому скорочення життєвого ци-
клу рослини може підвищити її чутливість до 
некротрофів і латентних інфекцій. 

Філопланові мікроорганізми менш захи-
щені від УФ-В. Так, УФ-В-опромінення (0,4 
Вт/см2 при 300 нм і 5,8 Вт/см2 при 310 нм) інгі-
бує проростання спор Puccinia strііformis при-
близно на 90 %. Puccinia recondita, P. graminis 
tritici були менш чутливими порівняно з P. 
strііformis. Польові досліди на квасолі показали, 
що УФ-В сонячного світла знижує виживаність 
аскоспор Sclerotinia sclerotiorum [19]. Опромі-
нення протягом 5 хв (265-295 нм, 0,57 Вт/м2) 
затримувало і знижувало проростання спор 
Cladosporium cucumerinum [63]. Опромінення 
при 300-330 нм також затримувало проростан-
ня, але мало впливало на його рівень. В приро-
дних умовах довжини хвиль 290-295 нм вияви-
лися найбільш ефективними.  

Проте на деякі гриби УФ-В не впливає 
навіть у високих дозах. Так, УФ-В не діяв на 
утворення конідій патогенів цитрусових 
Fusarim oxysporum, F. solani, Penicillium 
italicum, P. digitatum [12]. Опромінення конідій 
Diplocarpon rosae УФ-В (12,2 мВт/м2) не впли-
вало на їх інфекційність щодо відрізаних лист-
ків троянд, однак розвиток хвороби гальмував-
ся, якщо опромінення проводили через 6-18 год 
після інокуляції [81].  

Збільшення ступеня розвитку хвороби 
внаслідок УФ-В опромінення було виявлено у 
огірків, інокульованих Cladosporium lagenarium 
або C. cucumerinum [62]. У цій роботі чітко по-
казано вплив УФ-В на стійкість рослини-
хазяїна. Автори дійшли висновку, що висока 
доза УФ-В (11,6 кДж/м2.день) сприяла розвитку 
хвороби, якщо опромінення відбувалося до іно-
куляції листків огірка і, навпаки, інгібувала – 
коли воно відбувалося після інокуляції, через 
інгібуючий вплив опромінення на гриби. В ін-
ших роботах опромінення проводили під час 
інфікування, тому не можна відрізнити ефект 
УФ-В на рослину і на патоген. Коли боби, іно-
кульовані іржею (Uromyces visiae fabae), екра-

нували в полі фільтром від УФ-В, швидше роз-
вивалися спорулюючі пустули [13]. Те ж саме 
спотерігали і у вирізаних з V. faba листових ди-
сках в чашках Петрі.  

Тривале опромінення дерев підвищеними 
дозами УФ-В викликало зниження їх стійкості 
до ураження грибами [11]. Так, цитрусові дере-
ва (Citrus jambhiri) опромінювали УФ-В (10,2 
кДж/добу, що відповідає 15% виснаженню озо-
нового шару) протягом 95 діб в теплиці. Дослі-
джували фунгітоксичність екстрактів листя 
щодо чотирьох патогенів (F. solani, F. 
oxysporum, P. italicum, P. digitatum). Виявилося, 
що УФ-В опромінення істотно знижувало вміст 
фуранокумаринів в цих екстрактах і, як наслі-
док, токсичність цих екстрактів. 

Опромінення цукрового буряка дозами 
УФ-В, еквівалентними 9%-ному зниженню 
озону, не впливало на ріст рослин, однак поси-
лювало ушкодження листків, викликане 
Cercospora [64]. УФ-В може впливати на інду-
кцію деяких захисних реакцій рослин. Напри-
клад, синтез деяких ізофлавоноїдних і сесквіте-
рпенових фітоалексинів потребував УФ-В [30]. 

На відміну від патогенів і сапротрофів, 
які ростуть головним чином всередині рослин-
ної тканини, філопланові організми довгий час 
опромінюються прямим або розсіяним соняч-
ним світлом. Наприклад, рожеві дріжджі широ-
ко розповсюджені у різних широтах і є антаго-
ністами фітопатогенних грибів. Вплив відносно 
низького потоку УФ-В (0,1 Вт/м2) приводив до 
зниження виживаності дріжджів залежно від 
тривалості опромінення [13]. УФ-В може змі-
нювати співвідношення між білими і рожевими 
дріжджами. Білі є домінантними за відсутності 
УФ-В, вони чутливіші до УФ-В порівняно з 
рожевими, можливо через втрату каротиноїд-
них пігментів.  

Вплив УФ-В на фітосистеми і грунтовий 
мікробіоценоз в натурних експериментах мало 
вивчено. В умовах дрібноділянкового експери-
менту в різні роки вивчали вплив УФ-В за інте-
нсивностей, які імітують 12,5 та 25% руйну-
вання озонового шару, на ушкодженість карто-
плі і ячменю фітопатогенними грибами та біо-
логічну активність грунтового мікробіоценозу 
[6]. Ушкодженість ячменю карликовою іржею 
зростала на кінець вегетації в 1,6 раза, а сітчас-
тою плямистістю - в 1,9 раза, тоді як ушкодже-
ність картоплі фітофторозом зменшувалась. 
Хронічне УФ-В опромінення ячменю виклика-
ло зниження надземної маси і зернової продук-
тивності рослин, що складало в середньому, 
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відповідно, 50 та 59%. УФ-В радіація пригнічу-
вала розвиток збудника фітофторозу картоплі, 
знижуючи захворюваність рослин наприкінці 
вегетації у 1,4 раза. Вплив УФ-В опромінення 
на продуктивність картоплі залежав від рівня 
пошкодження рослин фітофторозом.  

Отже, дія УФ-В радіації на продуктив-
ність рослин може бути прямою або опосеред-
кованою – через вплив радіації на збудників 
хвороб. Так, за відсутності ушкодженості кор-
мового буряка хворобами хронічне УФ-В 
опромінення безпосередньо впливає на ріст і 
розвиток рослин, знижуючи їх продуктивність. 
Залежно від інфекційного фону, пригнічення 
УФ-В розвитку збудника фітофторозу може 
сприяти підвищенню врожаю картоплі. Ви-
вчення впливу УФ-В-радіації на ячмінь вияви-
ло стимуляцію розвитку карликової іржі і сіт-
частої плямистості.  

Одержані результати свідчать, що трива-
лий вплив підвищених рівнів УФ-В радіації в 
багатьох випадках приводить до серйозних по-
рушень динамічної рівноваги в екосистемах, 
зокрема, до порушень взаємовідносин в системі 
патоген-рослина.  

Трансдукція сигналу 

Після поглинання УФ-В радіації росли-
ною інформація має бути передана через кліти-
ну або тканину до мішені, де має виявитися 
відповідь. Ця передача часто визначається як 
шляхи трансдукції сигналу і представлена вто-
ринними месенджерами, механізмами ампліфі-
кації і відповідними речовинами в клітині. 
Компоненти цього шляху можуть включати G-
білки, Ca2+, утворення цАМФ і інозитолфосфа-
тний шлях. Більшість відомих нині світлоінду-
кованих шляхів трансдукції належить до опо-
середкованих через фітохром. 

Для вивчення шляхів трансдукції сигналу 
УФ-В використовувалися переважно біохімічні 
підходи. Встановлено, що під впливом УФ-В 
відбувається ряд змін в плазмалемі рослинних 
клітин [58], а саме - депополяризація мембран, 
вихід K+, утворення Н2О2. В цитоплазмі опро-
мінених клітин збільшується концентрація Са2+, 
який також нагромаджується в ядрі і біля нього. 

На протопластах петрушки показано, що 
УФ-В стимулює довгий ланцюг трансдукції си-
гналу від потенційного фоторецептора до про-
мотора халконсинтази [35]. Є свідчення того, 
що у трансдукції сигналу блакитного світла бе-
руть участь G-білки. Так, блакитне/УФ-А осві-
тлення плазмалеми апікальної бруньки гороху 

викликало підвищення активності ГТФази [82]. 
Загалом молекулярні механізми, які беруть 
участь у передачі сигналу від фоторецептора до 
компонентів шляху трансдукції, маловивчені. 
Молекули, що зв’язують між собою ці події, ще 
мають бути визначені. 

УФ-В опромінення є сильним індуктором 
синтезу патоген-залежних (PR) білків у рослин 
[37]. Ці білки утворюються у відповідь на чисе-
льні біотичні та абіотичні стреси, зокрема, на 
ураження грибами та бактеріями. За своїми  
функціями PR-білки поділяються на кілька 
груп [8]. Перші є учасниками сигнальних сис-
тем рослин і їх інтенсивне утворення забезпе-
чує посилення сприйняття та передачі сигналу 
до геному клітини. Другі обмежуть живлення 
патогена. Треті діють безпосередньо на гіфи 
гриба та інгібують їх розвиток. Четверті беруть 
участь у синтезі індукованих антибіотиків ви-
щих рослин – фітоалексинів [3]. П’яті каталі-
зують механічне зміцнення клітинних стінок 
рослин та запобігають просуванню патогена.  

Індуковане УФ-В опроміненням накопи-
чення PR-білків у листках тютюну інгібувалось 
антиоксидантами та циклогексимідом, що свід-
чить про необхідність АФК та синтезу білка 
для трансдукції сигналу [37]. Проте саліцилова 
кислота могла індукувати ці білки іншим шля-
хом, без залучення АФК. Вивчення компонен-
тів сигнальної системи між УФ-опроміненням 
та синтезом PR-білків показало, що фотосинте-
тичні процеси або фотореактивація ДНК не за-
діяні у передачі сигналу. 

Іншим сигнальним шляхом сприйняття 
УФ-В опромінення рослинами може бути окта-
деканоїдний шлях. Показано, що УФ-В опромі-
нення листя томатів викликало експресію кіль-
кох захисних генів, які звичайно активуються 
октадеканоїдним шляхом після поранення [27]. 
Для пояснення схожості в системній активації 
захисних генів у відповідь на поранення або 
дію УФ-В була запропонована гіпотеза, суть 
якої полягає в тому, що УФ-В опромінення по-
шкоджує мембранні структури, спричиняє ак-
тивацію фосфоліпази А2, котра вивільнює жир-
ні кислоти, зокрема, ліноленову кислоту, що 
бере участь в октадеканоїдному шляху актива-
ції захисних генів у відповідь на поранення. 

Ліноленова кислота, як відомо, дає поча-
ток ліпоксигеназній сигнальній системі для по-
дальшого синтезу стресових білків, зокрема ін-
гібіторів протеїназ [9]. Наслідком включення 
ліпоксигеназної сигнальної системи є утворен-
ня оксигенованих похідних жирних кислот – 
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оксиліпінів, багато з яких індукують експресію 
“захисних” генів. Родина оксиліпінів налічує 
кілька десятків сполук, причому постійно 
з’являються повідомлення про відкриття нових 
її представників. І хоча конкретні молекулярні 
механізми активації генів різними оксиліпінами 
ще недостатньо вивчені, важливо, що останні 
здатні викликати експресію генів, що кодують 
білки, які беруть участь у підвищенні стійкості 
рослин до абітичних стресорів та у захисних 
реакціях проти патогенів. 

Для ідентифікації окремих компонентів 
сигнальних систем, які функціонують в УФ-В-
опромінених клітинах, потрібно розвивати ге-
нетичні підходи. До цього часу немає повідом-
лень про одержання мутантів з ушкодженням 
сигнальних шляхів, які активуються після УФ-
В опромінення. Одним з можливих підходів міг 
би бути скринінг мутантів на підвищену чутли-
вість до УФ-В радіації. Мутанти, одержані та-
ким шляхом, були б нездатні синтезувати УФ-
В-поглинаючі речовини через неспроможність 
сприйняти УФ-В сигнал або відповісти на ньо-
го. Такий підхід взагалі можливий, проте при 
його реалізації можуть бути одержані, і навіть з 
більшою частотою, інші класи мутантів. На-
приклад, мутанти, дефектні за ключовими фер-
ментами синтезу флавоноїдів, мали підвищену 
чутливість до УФ-В опромінення [50]. Мутан-
ти, в яких ушкодженими виявилися механізми 
репарації ДНК, відрізнялися підвищеною чут-
ливістю до УФ-В [39]. 

Продуктивнішим підходом одержання 
мутантів з ушкодженням сигнальних шляхів є 
скринінг на трансгенну експрессію. Суть його 
полягає у пошуку мутантів, дефектних за УФ-
В-індукованою експресією специфічних генів. 
У таких мутантів механізми репарації ДНК або 
індукції ферментів біосинтезу флавоноїдів за-
лишаться неушкодженими, але вони будуть де-
фектними щодо здатності сприймати УФ-В та 
передавати цей сигнал для активації експресії 
гена. Підгрунтям для такого скринінгу є одер-
жання трансгенних рослин, котрі мають репор-
терний ген, зв’язаний з промотором, чутливим 
до дії УФ-В. У цьому напрямі одержані перші 
цікаві результати. Так, отримано трансгенні ро-
слини Arabidopsis, в яких маркерний ген GUS 
зв’язаний з промотором халконсинтази з 
Sinapis alba [42]. Ці рослини демонстрували 
значне зростання експресії GUS після УФ-В 
опромінення. Без відповіді поки що для цих ре-
гуляторних мутантів залишається питання, чи 
ушкоджується експресія ендогенного гена хал-

консинтази саме в такий спосіб, як і трансген-
ного. 

Висновки  

На рослини часто впливають два чи бі-
льше стресових факторів навколишнього сере-
довища. Через це для адекватної відповіді не-
обхідна координація взаємодії сигнальних сис-
тем, що активуються за дії окремого стресора. 
В природі дуже часто інфікування рослин (біо-
тичний стрес) відбувається на тлі УФ-В опро-
мінення (абіотичний стрес). Обидва ці фактори 
здатні індукувати у рослин захисні реакції, але 
складність полягає в тому, що УФ і патогени 
індукують різні сигнальні системи. Наприклад, 
у цитрусових УФ-В індукує утворення флаво-
нових глікозидів, а обробка грибними елісито-
рами викликає синтез фурокумаринових фітоа-
лексинів. Тому мають відбуватися складні “пе-
реговори” між різними сигнальними шляхами. 
Роботи, виконані на клітинному рівні, свідчать, 
що УФ-В опромінення не тільки пошкоджує 
ДНК та білки рослинних клітин, але водночас 
стимулює транскрипцію захисних генів, 
пов’язаних з синтезом УФ-поглинаючих речо-
вин. Однак природа УФ-В фоторецепторів у 
рослин та механізми трансдукції сигналу для 
активації захисних генів залишаються малові-
домими. Потрібен пошук мутантів з ушко-
дженнями тих або інших сигнальних систем, 
подальші дослідження ролі цих систем для ак-
тивації експресії захисних генів в опромінених 
клітинах, детальний аналіз взаємовідносин в 
системі патоген-рослина за дії УФ-В опромі-
нення для попередження можливих епіфітотій. 
Науковий пошук у цих напрямах, безумовно, 
перспективний, оскільки дозволить зрозуміти 
природу генетичної варіабельності УФ-В чут-
ливості в популяціях рослин та розробити ме-
тоди підвищення їх толерантності до УФ-В 
опромінення. 
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UV-B RADIATION AND PLANTS 

O.P. Dmitriev, S. O. Polyakovskiy 

Institute of Cell Biology and Genetic Engineering  
of National Academy of Sciences of Ukraine  

(Kyiv, Ukraine) 

Solar UV-B radiation reaching the Earth’s surface is continually increased due to the stratospheric 
ozone layer depletion. UV-B radiation has been shown to damage DNA, proteins cell membrane 
structures and is mutagenic for living beings. During evolution plants developed systems for UV-B 
perception and effective defense mechanisms. In this review molecular targets for UV-B in plants, 
their physiological responses and productivity are analyzed. Signal transduction pathways in UV-B-
irradiated plants and UV-B effects on plant-pathogen interactions are discussed. 

Key words: UV-B, plant productivity, plant immunity, signal transduction, biotic stress,  
plant defense responses 

 22



УФ-В РАДІАЦІЯ І РОСЛИНИ 

УФ-В РАДИАЦИЯ И РАСТЕНИЯ 

А. П. Дмитриев, С. А. Поляковский 

Институт клеточной биологии и генетической инженерии 
Национальной академии наук Украины 

(Киев, Украина) 

УФ-В радиация, поток которой непрерывно возрастает в результате истощения озонового 
слоя в атмосфере, повреждает ДНК, белки, мембранные структуры клеток и оказывает мута-
генное действие на живые организмы. В процессе эволюции у растений развились системы 
перцепции УФ-В и эффективные защитные механизмы. Рассмотрены молекулярные мишени 
для УФ-В радиации, цитофизиологические реакции растений на облучение, его влияние на 
продуктивность сесльскохозяйственных культур. Обсуждаются пути трансдукции сигнала, 
индуцированного УФ-В облучением в растительных клетках, влияние УФ-В на микроорга-
низмы и их взаимодействие с растениями. 

Ключевые слова: УФ-В, продуктивность растений, фитоиммунитет, трансдукция  
сигнала, биотический стресс, защитные реакции растений 
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