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Наведено короткі відомості про історію відкриття поліфункціонального фітогормону 

абсцизової кислоти (АБК), проаналізовано його молекулярні форми, біосинтез, транспорт, 

катаболізм і локалізацію АБК у різних видів рослин. Розглянуто участь гормону у формуванні 

стійкості до зневоднення, регуляції продихових рухів, реакції-відповіді на абіотичні стреси, 

розвитку стійкості насіння до висихання під час дозрівання, регуляції онтогенезу. 

Обговорюється роль АБК в еволюції, інвазії водних видів на сушу в їхній подальшій адаптації. 

Окремо аналізуються дані щодо вмісту і функцій АБК у представників відділу Polypodiophyta. 
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1 Історія відкриття  

У середині ХХ ст. була сформульована 

гіпотеза, за якою окрім гормонів-стимуляторів 

ауксинів, цитокінінів і гіберелінів, мають існу-

вати речовини, здатні уповільнювати процеси 

росту й розвитку (Evenari, 1949). Спостережен-

ня за бульбами картоплі, що перебували в стані 

спокою, виявили, що попри насиченість вічок 

поживними речовинами, їх розпускання галь-

мувалося. У шкірці бульб були знайдені інгібі-

тори, вміст яких у період спокою підвищувався 

(Hemberg, 1947, 1952; Steward, Caplin, 1952). 

Водночас з’ясувалося, що ефірні екстракти 

сплячих верхівкових бруньок ясеня уповільню-

вали ріст колеоптилів Avena sativa (Hemberg, 

1946). Методом паперової хроматографії в 1953 

році вдалося визначити, що до складу «β-

інгібіторного комплексу» входять індоліл-3-

оцтова кислота (ІОК), α-стимулятор і β-

інгібітор (Bennet-Clark, Kefford, 1953). Згодом 

на різних рослинних об'єктах було показано, 

що β-інгібітор бере участь у регуляції процесів 

апікального домінування й переходу до стану 

спокою (Luckwill, 1952; Kefford, 1955; Phillips, 

Wareing, 1958; Hemberg, 1961; Eagles, Wareing, 

1963). У 1964 р. з листків платану виділили чи-

сті кристали активної речовини, яку назвали 

дорміном (з англ. dormancy – спокій) (Wareing 

et al., 1964).  

У 1961 р. зі шкірки зрілих коробочок ба-

вовнику виділили речовину, яка прискорювала 
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процес опадання безлистих черешків; її назвали 

«абсцизин І» (з англ. аbscission – ампутація) 

(Liu, Carns, 1961). А 1963-го з плодів бавовнику 

отримали чисту кристалічну речовину, встано-

вили її емпіричну формулу (С15Н20О4) та описа-

ли окремі фізико-хімічні характеристики 

(Addicott et al., 1964; Ohkuma et al., 1965). Зго-

дом з'ясувалося, що дормін й абсцизин – іден-

тичні сполуки. На 6-й Міжнародній конферен-

ції з вивчення регуляторів росту рослин у 1967 

р. було вирішено присвоїти цим речовинам 

єдину назву – абсцизова кислота (АБК) 

(Addicott et al., 1968). 

Абсцизова кислота та її кон’югати  

У рослинних тканинах АБК перебуває у 

вільному та кон’югованому станах. За хімічною 

формулою вона є сесквітерпеном (С15), що на-

гадує частину молекули каротиноїдів. Виділя-

ють цис- і транс-ізомери АБК, які відрізняють-

ся просторовим положенням карбоксильної 

групи щодо другого атома вуглецю (рис. 1). 

Домінуючим у вищих рослин є активний цис-

ізомер АБК, тоді як транс-ізомер АБК являє 

собою неактивну форму гормону (Piotrowska, 

Bajguz, 2011). Проте під час тривалих фізіоло-

гічних процесів, таких як достигання насіння, 

обидва ізомери АБК здатні виявляти гормона-

льну активність (Taiz, Zeiger, 2002). Інтенсив-

ність процесів синтезу, компартментації, тран-

спортування, кон’югації та деградації фітогор-

мону визначають вміст і співвідношення його 

активних форм (Crozier et al., 2000; Ross et al., 

2004).  
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Основний кон’югат АБК – глюкозний 

ефір АБК (β-Д-глюкопіранозид АБК) – утворю-

ється внаслідок взаємодії складного ефіру абс-

цизової кислоти та D-глюкози (рис. 2).  

Це малоактивна сполука, яка акумулю-

ється у вакуолях і вважається транспортною 

формою гормону (Boyer, Zeevaart, 1982; Bray, 

Zeevaart, 1985; Hartung et al., 2002; Vilaró et al., 

2006). Серед інших кон’югатів виділяють 1´-0-

β-Д-глюкопіранозид АБК, що міститься в не-

значних концентраціях, а також 3-окси-3-

метилглутарил-окси-АБК (Кефели и др., 1989).  

Встановлено, що в період старіння рос-

лин глюкозний ефір АБК накопичується в клі-

тинній стінці та вакуолях (Harris, Dugger, 1986; 

Xiong, Zhu, 2003; Verslues, Zhu, 2005). Із цито-

золю клітин кореня кон’югати АБК переміщу-

ються до паренхімних клітин ксилеми й виві-

льняються в її судини за допомогою АБК-

транспортерів (López-Carbonell et al., 2009). За-

вдяки гідрофільним властивостям кон’югат 

глюкозидного ефіру АБК рухається акропета-

льно ксилемою стебла. В апопласті листка від-

бувається його розщеплення з утворенням ві-

льних форм, які транспортуються до мезофілу 

(Sauter et al., 2001; Sauter et al., 2002; Osakabe et 

al., 2014).  

Біосинтез, транспорт і катаболізм  

абсцизової кислоти  

АБК синтезується прямим і непрямим 

шляхами. У про- й еукаріот гормон утворюєть-

ся з активного ізопрену ізопентенілпірофосфа-

ту, попередником якого є три молекули мева-

лонової кислоти (Гудвин, Мерсер, 1986; New-

man, Chappell, 1999; Endo et al., 2014). Низький 

вихід АБК (0,5-0,6%), який спостерігається під 

час прямого синтезу, зумовлений кількома об-

ставинами, а саме: конкуренцією з іншими тер-

пеноїдами за спільного попередника, низькою 

проникністю мевалонової кислоти та незнач-

ною швидкістю біосинтезу самого гормону 

(Zeevaart et al., 1986).  

На AБК-дефіцитних мутантах кукурудзи, 

томатів, тютюну, картоплі, ячменю й арабідоп-

сису показано, що біосинтез гормону непрямим 

шляхом реалізується в пластидах під час роз-

щеплення С40 каротиноїдів (Taylor et al., 2000; 

 

 

(S)-цис-АБК (S)-транс АБК 

  

Рис. 1. Структурні формули ізомерів абсцизової кислоти (за: Piotrowska, Bajguz, 2011).  

 

Рис. 2. Структурна формула глюкозного ефіру АБК (за: Piotrowska, Bajguz, 2011).  
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Finkelstein, Rock, 2002; Schwartz et al., 2003; 

Nambara, Marion-Poll, 2005). Загалом АБК син-

тезується в різних органах, зокрема в листках, 

корені, стеблі, плодах, однак головним сайтом 

утворення гормону вважаються хлоропласти, а 

накопичується АБК здебільшого у вакуолях 

(Xiong, Zhu, 2003; Sakata et al., 2014).  

Попри досягнення у вивченні біосинтезу 

АБК, визначенні окремих генів і ферментів, за-

діяних у прямому й непрямому шляхах у вищих 

трав’янистих рослин (Schwartz et al., 2003), до-

слідження біосинтезу гормону у спорових рос-

лин є недостатніми, а отримані результати ма-

ють суперечливий характер. Так, у геномах ці-

анобактерії Synechocystis та червоної одноклі-

тинної водорості Cyanidioschyzon merolae не 

знайдені гени ABA1, які в Arabidopsis thaliana 

експресують утворення зеаксантинепоксидази, 

задіяної на початкових етапах каротиноїдного 

(непрямого) шляху біосинтезу АБК. Водночас 

ці гени виявлені в одноклітинної зеленої водо-

рості Chlamydomonas reinhardtii, моху 

Physcomitrella patens і плауна Selaginella 

moellendorffii (Yoshida, 2005; Takezawa et al., 

2011). У геномі моху Physcomitrella patens та-

кож знайдені гени, відповідальні за каротиної-

дний (непрямий) шлях біосинтезу АБК, окрім 

гена ABA2, що, імовірно, у покритонасінних 

з’явився пізніше, як компонент альтернативно-

го ензиматичного шляху конвертації ксанток-

сину в АБК-альдегід (Sakata et al., 2014).  

АБК транспортується в акропетальному 

та базипетальному напрямках судинами ксиле-

ми та флоеми в усі органи рослини (Кефели и 

др., 1989). Важлива роль у транспортуванні 

АБК відводиться її транспортерам (Sakata et al., 

2014; Seo, 2014). АБК-транспортери належать 

до великої родини білків. Транспортери, лока-

лізовані у плазмалемі, тонопласті, мембранах 

пероксисом, хлоропластів і мітохондрій, транс-

портують молекули в двох напрямах 

(Kretzschmar et al., 2011; Boursiac et al., 2012). У 

гіпокотилі, коренях і судинах листків 

Arabidopsis thaliana ідентифіковано АТФ-

зв’язаний касетний транспортер (Kang et al., 

2010), у набубнявілому насінні, сім’ядолях, ли-

стках і коренях – два нітратних транспортери 

(Matakiadis et al., 2009; Boursiac et al., 2012; 

Sakata et al., 2014).  

Інактивація АБК починається з її гідрок-

силювання, що відбувається на мембранах ен-

доплазматичного ретикулуму за наявності О2 та 

НАДФН і призводить до утворення фазеєвої 

(ФК), дигідрофазеєвої (ДФК) та епідигідрофа-

зеєвої (епі-ДФК) кислот, а також окремих 

кон’югатів (Кефели и др., 1989; Kamo et al., 

2004). Встановлено, що проміжною сполукою у 

перетворенні АБК на ФК є 8´-ОН-АБК 

(Nambara, Marion-Poll, 2005). Вважається, що 

утворення ФК – основний незворотний шлях 

інактивації АБК за умов зневоднення, спокою 

та проростання насіння (Kushiro et al., 2004; 

Nambara, Marion-Poll, 2005; Umezawa et al., 

2006; Okamoto et al., 2006; 2011). Співвідно-

шення між ФК і ДФК залежить від виду рослин 

та зовнішніх факторів середовища. За умов 

стресу та на певних етапах проростання насіння 

спостерігається різке збільшення вмісту ДФК 

та її кон’югатів (Piotrowska, Bajguz, 2011). У 

плодах Citrus sinensis, Lycopersicon esculentum, 

Arabidopsis thaliana, Cicer arietinum, посухос-

тійкого Hordeum vulgare і Brassica napus іден-

тифіковано новий метаболіт АБК – неофазеєву 

кислоту (нео-ФК), що синтезується альтернати-

вним метаболічним шляхом гідроксилювання 

АБК через 9´-ОН-АБК (Zhou et al., 2004; 

Nambara, Marion-Poll, 2005). Показано, що для 

молодого насіння характерний високий вміст 

АБК і нео-ФК, тоді як для зрілого, навпаки, – 

низький. У невеликих кількостях у проростках 

Pisum sativum і Lycopersicon esculentum знайде-

ні інші метаболіти АБК: 7´-ОН-АБК, цис- і 

транс-1´,4´-діол-АБК, які є першими проміж-

ними сполуками на шляху перетворення АБК 

на ДФК, що проходить обминаючи стадію 

утворення ФК (Nambara, Marion-Poll, 2005; 

López-Carbonell et al., 2009).  

Фізіологічні функції  

Рослинний гормон АБК знайдено у окре-

мих видів бактерій, грибів і навіть тварин. Про 

те, які функції виконує АБК в нерослинних ор-

ганізмах, практично невідомо, хоча є повідом-

лення про можливу «всюдисущу» активність 

цієї сполуки під час регуляції фізіологічних 

процесів у видів, що не належать до рослинно-

го царства (Takezawa et al., 2011).  

У рослинному ж царстві більшість відо-

мостей про функції AБК отримана у процесі 

вивчення покритонасінних. Дослідження АБК 

голонасінних видів ще тільки на початковому 

етапі. У вегетуючих тканинах судинних рослин 

накопичення AБК спостерігається за умов вод-

ного стресу, при цьому гормон контролює за-

криття продихів та експресію генів, що відпові-

дають за стійкість до зневоднення (Finkelstein, 

Rock, 2002; Rock et al., 2010). АБК регулює 

процес дозрівання та проростання насіння 

(Finkelstein, Rock, 2002), пригнічує ріст бічних 

коренів і формування суцвіть (Milborrow, 1974). 

Вивчення фізіологічних функцій AБК у назем-
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них рослин виявило давнє (від одноклітинних 

організмів) походження фітогормону, пов’язане 

з формуванням реакцій-відповідей на дефіцит 

води (Takezawa et al., 2011). Можна простежи-

ти, що в наземних рослин функції АБК сконце-

нтровані на продиховій і судинній системах, а 

також на насінні (рис. 3). 

Оскільки АБК знайдена у вищих росли-

нах, водоростях, бактеріях, грибах і задіяна в 

регуляції різних фізіолого-біохімічних проце-

сів, є підстави розглядати цю сполуку як уні-

версальний гормон (Takezawa et al., 2011). До 

еволюційно законсервованих функцій АБК на-

лежать такі: участь гормону у формуванні стій-

кості до зневоднення; реакція на дію низької 

температури; регуляція рухів продихів і сигна-

лінг із залученням цитозольного кальцію і ка-

льційзв’язуючих білків (Sakata et al., 2014). Ни-

ні уже детально досліджено роль АБК у перебі-

гу процесів спокою, дозрівання та проростання 

насіння (Chandrasekaran, Liu, 2014). Встановле-

но, що вміст гормону в насінині змінюється 

впродовж ембріогенезу. Так, на етапі інтенсив-

ного поділу клітин і диференціації тканин, фо-

рмування зародка й ендосперму зафіксований 

низький вміст АБК. Після припинення поділу 

клітин і під час акумуляції запасних речовин 

вміст гормону зростає (Taiz, Zeiger, 2002). АБК 

регулює транспорт вуглеводів й амінокислот, 

експресує синтез стресових LEA білків пізньо-

го ембріогенезу (Phillips et al., 1997). Ці білки 

накопичуються у процесі висихання насіння, а 

також у вегетативних тканинах за умов посухи 

і зневоднення (Hasegawa et al., 2000; Bray, 2002; 

Finkelstein et al., 2002). Показано, що під час 

зневоднення відбувається пригнічення метабо-

лічних процесів, насіння переходить до стану 

спокою, а вміст АБК поступово зменшується 

(Taiz, Zeiger, 2002; Chandrasekaran, Liu, 2014). 

АБК індукує спокій бруньок за низької темпе-

ратури, при цьому відбувається функціональна 

взаємодія фітогормону з цитокінінами та гібе-

релінами (Taiz, Zeiger, 2002). Разом із етиленом 

АБК стимулює процеси старіння й опадання 

листків (Samet, Sinclair, 1980; Wang et al., 2012), 

гальмує ріст, уповільнюючи розтягування та 

поділ клітин у проростків (Дазанин, Такер, 

2006; Коф и др., 2006; Головацкая, Карначук, 

2007),  пригнічує індукований гіберелінами си-

нтез α-амілази (Hoecke et al., 1995; Gomez-

Cadenas et al., 2001). Показано, що АБК регу-

лює розвиток бічних коренів (De Smet et al., 

2006; Иванов, Ахиярова, 2014).  

Методом високоефективної рідинної 

хроматомасспектрометрії в наших досліджен-

нях виявлені специфічні зміни та певні законо-

мірності в характері накопичення та складі ен-

догенної АБК у таломах й окремих органах 

представників прісноводних (Chara contraria, 

Chara vulgaris) і морських (Cystoseira barbata) 

 

Рис. 3. АБК і розвиток наземних рослин.  

Кладограма, що демонструє еволюційні взаємовідносини окремих груп наземних рослин. Ендо-

генний вміст і дія АБК характеризуються розміром куль; циліндрами позначена роль АБК у регу-

ляції процесів проростання насіння, закритті продихів і стійкості до зневоднення (насиченість то-

нування відповідає ефективності дії АБК) (адаптована за: Sakata et al., 2014).  
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водоростей. Ці зміни залежать від інтенсивнос-

ті росту, віку, сезону розвитку та фази онтоге-

незу. Встановлено, що перехід від вегетативно-

го росту до репродуктивного розвитку, а також 

дозрівання ооспор у харофітів відбувається на 

тлі збільшення вмісту АБК, переважно її віль-

ної форми. Поступове зменшення концентрації 

гормону спостерігається в листках і міжвузлях 

репродуктивного талому водоростей у міру 

віддалення від апікального до ризоїдального 

полюса із збільшенням диференціації метамерів 

(Войтенко, Мусатенко, 2009). Упродовж сезон-

ного циклу розвитку в таломах Cystoseira 

barbata виявлені два піки ендогенної АБК із 

домінуванням вільної форми в зимових під час 

формування органів статевого розмноження та 

повільного росту і у весняних – на початку рос-

тових процесів (Рябушко и др., 2014). Вивчаю-

чи вміст, локалізацію та динаміку накопичення 

АБК в надземних і підземних органах Equise-

tum arvense L. на різних етапах росту та розвит-

ку, ми встановили, що в репродуктивній брунь-

ці в період раннього проростання зростає кон-

центрація кон’югованої форми гормону (Вой-

тенко, Мусатенко, 2014). Нашими досліджен-

нями встановлена пряма залежність між інтен-

сивністю росту та розвитку надземних і підзе-

мних органів Equisetum arvense і характером 

накопичення ендогенної АБК (рис. 4). 

Зміни вмісту гормону спостерігалися у 

період старіння різних органів Equisetum arven-

se, дозрівання спор у стробілах, росту та розви-

тку стробіл. Максимальна кількість активної 

форми АБК знайдена в розкритих стробілах за-

вдовжки 38-40 мм, коли дозрілі спори на 80% 

висипались. У закритих стробілах завдовжки 

22-23 мм із недозрілими спорами та верхніх 

молодих міжвузлях вміст АБК був дуже низь-

ким. Із зміною фаз репродуктивного розвитку 

відбувався перерозподіл АБК між надземними 

та підземними органами. У фазі закритого 

стробілу АБК концентрувалася здебільшого в 

кореневищі, у фазі напіврозкритого стробілу 

сумарний її вміст у надземних органах зростав і 

сягав максимуму у фазі розкритого стробілу 

(рис. 4).  

АБК разом із етиленом є визнаним гор-

моном стресу. Стрес-індуковане накопичення 

АБК розглядається як складова захисного ме-

ханізму, спрямованого на уповільнення мета-

болізму й адаптацію до впливу негативних абі-

отичних і біотичних чинників (Wilkinson, 

Davies, 2002; Косаківська, 2003). Відомо, що 

під час посухи накопичення активної форми 

АБК у тканинах спричиняє закриття продихів із 

подальшим зменшенням транспірації, збере-

женням водного статусу, що пом’якшує дію 

стресу (Nejad, Meeteren, 2007). Стимулюючи 

експресію окремих генів і синтез нових поліпе-

птидів, АБК сприяє формуванню захисних реа-

кцій і підвищенню стійкості рослин (Beck et al., 

2007; Shinozaki, Yamaguchi-Shinozaki, 2007; 

Rock et al., 2010; Таланова и др., 2012; Osakabe 

et. al., 2014). АБК бере участь у формуванні ре-

акцій-відповідей, виступаючи тригером для за-

пуску сигнальних каскадів. Встановлено, що 

ключова роль у трансдукції сигналу та функці-

онуванні іонтранспортних мембранних систем 

у відповідь на стрес належить білкам-

рецепторам АБК родини фосфатаз і кіназ (Osa-

kabe et al., 2014). Зміни в концентрації ендоген-

ної АБК є сигналом для експресії генів білків, 

чутливих до холодового стресу (Beck et al., 

2007; Shinozaki, Yamaguchi-Shinozaki, 2007; Та-

ланова и др., 2009; Шакирова и др. 2009). АБК 

активує COR-гени (з англ. – cold regulated), до 

яких належать RAB (від ABA-responsive) та 

DHN (від dehydrins), і гени родини LEA (від late 

embryogenesis abundant), продукти яких безпо-

середньо залучені до формування стійкості ро-

слин до дії низьких температур (Gusta et al., 

2005). Зафіксовані в наших дослідженнях зміни 

вмісту АБК у рослин різних екологічних стра-

тегій засвідчили участь гормону у формуванні 

індукованих температурними стресами реакці-

ях-відповідях (Косаківська та ін., 2012). Водно-

час динамічні зміни вмісту активної та 

кон’югованої форм АБК вказують на участь фі-

тогормону у формуванні стресової реакції-

відповіді в проростках озимої пшениці на 

вплив високої та низької температур 

(Kosakivska et al., 2014). Короткочасне підви-

щення вмісту АБК на початкових етапах взає-

модії рослин із патогенними мікроорганізмами 

стимулює утворення калози, тоді як тривале пі-

двищення концентрації гормону знижує ефек-

тивність захисних систем, що регулюються са-

ліциловою, жасмоновою кислотами та етиле-

ном (Максимов, 2009). 

Отже, АБК регулює формування реакцій-

відповідей на абіотичні стреси навколишнього 

середовища у покритонасінних, а саме: закрит-

тя продихів за умов зневоднення, розвиток 

стійкості насіння до висихання під час дозрі-

вання, солестійкість, холодо- і морозостійкість 

вегетуючих рослин. AБК-індуковане зростання 

стресостійкості виявлено також в інших наземних  
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Рис. 4. Вміст вільної та кон'югованої форм АБК у надземних і підземних органах Equisetum 

arvense впродовж онтогенезу (власні дані). 
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рослин, зокрема несудинних бріофітів 

(Takezawa et al., 2011; Sakata et al., 2014). Ця 

обставина спонукала до припущення, що роз-

виток механізмів реагування на AБК у предків 

наземних рослин був критичним для вторгнен-

ня на землю та подальшої адаптації (Sakata et 

al., 2014).  

Абсцизова кислота папоротеподібних  

Папоротеподібні – найчисленніша група 

судинних рослин після покритонасінних, яка за 

кількістю видів посідає перше місце серед су-

часних вищих спорових рослин (Безсмертна, 

2012). Нині налічується понад 12 тис. видів па-

поротей, які є одним із головних компонентів, 

що утворюють рослинний покрив суходолу 

(Ross, 1996). Папороті поширені практично в 

усіх регіонах земної кулі, починаючи від пус-

тель і закінчуючи болотами, озерами, солоними 

водами. Папоротеподібні належать до групи 

найбільш еволюційно давніх рослин. За віком 

вони поступаються тільки риніофітам та плау-

ноподібним і мають приблизно однаковий гео-

логічний вік із хвощеподібними (Жизнь расте-

ний, 1978). Конкурентна боротьба за ресурси з 

квітковими рослинами виявилася для папоро-

тей еволюційним фактором, що призвів до ди-

версифікації екологічних ніш, спеціалізації ви-

дів, спалаху біологічного різноманіття та під-

вищення адаптивного рівня багатьох таксонів. 

С. Page (2002) виділив основні причини, які лі-

мітують широке розселення папоротей порів-

няно з квітковими та дають їм змогу вигравати 

конкурентну боротьбу за певні типи місцезрос-

тань. До перших автор відносить наявність у 

папоротей незалежної фази гаметофіту, необ-

хідність води для здійснення статевого проце-

су, відсутність контролю за розмноженням, об-

межений і повільний ріст спорофіту, неможли-

вість існування в широкому діапазоні умов, 

слабкий контроль за транспірацією. Серед пе-

реваг дослідник наводить, зокрема, здатність до 

фотосинтезу за низької освітленості, високу 

стійкість до інтенсивного зволоження, толеран-

тність до субстрату, бідного на мінеральні ре-

човини, стійкість спор до пошкоджень у повіт-

ряному середовищі, пойкілогідричність гаме-

тофітів деяких видів, потенційну довговічність 

спорофітів, мікотрофію, поліплоїдію (Page, 

2002). Основою цих переваг є особливості ме-

таболічних і фізіологічних процесів, у регуляції 

яких ключову роль відіграють фітогормони.  

АБК папоротей ще малодосліджена. Ві-

домості про вивчення цього гормону у спорофі-

тах і гаметофітах окремих деревоподібних, епі-

фітних і водних папоротей подано в таблиці. 

Уперше у папоротеподібних АБК іден-

тифікована в спорах і протонемі Anemia phyl-

litidis L. Sw. (Cheng, Schraudolf, 1974). Пізніше 

гормон знайшли у спорах Lygodium japonicum 

(Yamane et al., 1980). У спорофітних молодих 

ваях деревоподібних папоротей Cibotium 

glaucum та Dicksonia antarctica виявлено АБК, 

її метаболіти ФК, ДФК та їхні кон’югати 

(Yamane et al., 1988). Разом з ІОК і цитокініна-

ми у верхівкових і бічних (субапікальних, сере-

дніх і базальних) бруньках водної папороті 

Marsilea drummondii A. Br. була знайдена АБК. 

Оскільки вміст фітогормону в усіх досліджува-

них органах виявився ідентичним, автори дій-

шли висновку, що АБК не бере участі в регуля-

ції процесу апікального домінування цієї папо-

роті, а ріст бічних бруньок, імовірно, регулю-

ється іншими гормонами (Pilate et al., 1989). У 

водної папороті Marsilea quadrifolia проведено 

кількісне визначення обох форм ендогенної 

АБК та її метаболітів – ФК і ДФК (Lin et al., 

2005). Встановлено, що після екзогенної оброб-

ки накопичення АБК спостерігається в апексах 

стебла M. quadrifolia (Balsevich et al., 1994; Cut-

ler et al., 1994; Hampson et al., 1992). За водного 

стресу у ваях Pteridium esculentum та Dicksonia 

antarctica вміст АБК зростав (McAdam, 

Brodribb, 2012). 

Відомості про участь АБК у регуляції 

морфо-фізіологічних процесів у папоротей по-

одинокі та різнорідні. Переважна більшість до-

сліджень зосереджена на вивченні впливу екзо-

генних гормонів на ріст і розвиток папоротей. 

Зокрема, встановлено, що екзогенна АБК не 

впливала на індуковане червоним і білим світ-

лом проростання спор Anemia phyllitidis і 

Matteuccia struthiopteris (Jarvis, Wilkins, 1973; 

Cheng, Schraudolf, 1974). Проте АБК уповіль-

нювала ріст гаметофіту Lygodium japonicum на 

червоному та синьому світлі, спричиняючи по-

яву низькорослих форм (Swami, Raghavan, 

1980). Екзогенна АБК у низьких концентраціях 

не впливала на поділ протопластів, отриманих 

зі спор Mohria caffrorum (L.) Desv., однак висо-

кі концентрації гормону інгібували подальший 

ріст протонеми. При цьому екзогенні гіберелі-

ни знімали інгібуючий ефект АБК, що, ймовір-

но, відбувалося в результаті стимуляції росту, а 

не конкурентної взаємодії. Водночас окремо 

введені ауксин і кінетин не стимулювали ріст 

протонеми, але під час взаємодії з АБК інгібу-

ючий ефект певною мірою нівелювали (Chia, 

Raghavan, 1982). Показано також, що в низьких 

концентраціях АБК стимулювала розвиток ри-

зоїдів у гаметофіту лептоспорангіальної папо-

роті Ceratopteris richardii (Hickok, 1983). Відо-

http://www.ipni.org/ipni/idPlantNameSearch.do?id=17149650-1&back_page=%2Fipni%2FeditAdvPlantNameSearch.do%3Ffind_infragenus%3D%26find_isAPNIRecord%3Dtrue%26find_geoUnit%3D%26find_includePublicationAuthors%3Dtrue%26find_addedSince%3D%26find_family%3D%26find_genus%3DMohria%26find_sortByFamily%3Dtrue%26find_isGCIRecord%3Dtrue%26find_infrafamily%3D%26find_rankToReturn%3Dall%26find_publicationTitle%3D%26find_authorAbbrev%3D%26find_infraspecies%3D%26find_includeBasionymAuthors%3Dtrue%26find_modifiedSince%3D%26find_isIKRecord%3Dtrue%26find_species%3D%26output_format%3Dnormal


ВОЙТЕНКО, КОСАКІВСЬКА 

34 

мо, що визначення чоловічої статі C. richardii 

детермінується епігенетично гормоном антери-

діогеном (Hickok, 1983). Це речовина з гібере-

ліновим скелетом, яка виявляє гібереліноподіб-

ні властивості та секретується чоловічими або 

гермафродитними організмами. Антеридіоген 

індукує розвиток чоловічого гаметофіту лише 

впродовж перших 4-5 днів після спорової іно-

куляції (Геращенков, Рожнова, 2013; Guillon, 

Raquin, 2002; Tanurdzic, Banks, 2004; Banks, 

2010). З’ясовано, що екзогенна АБК інгібувала 

анеридіоген-індуковане формування та розви-

ток чоловічого гаметофіту в C. richardii навіть 

за наявності антеридіогену (Hickok, 1983; 

Warne, Hickok, 1991).  

АБК здатна індукувати зміну («переклю-

чення») розвитку з водного на наземний у ши-

рокого діапазону рослин – від печіночників до 

покритонасінних (Anderson, 1978; Hellwege et 

al., 1992). Гетерофільні «переключення» спо-

стерігали у водної папороті Marsilea quadrifolia 

L. за умов розвитку на синьому світлі (Liu, 

1984; Lin, Yang, 1999; Hsu et al., 2001; Lin et al., 

2005). За допомогою екзогенних синтетичних 

ізомерів АБК продемонстровано здатність гор-

мону індукувати переключення процесів розви-

тку водної папороті Marsilea quadrifolia L. Го-

рмон провокував утворення типових ознак по-

вітряного фенотипу: черешки та корені видов-

жувалися, міжвузля вкорочувались, у нових ли-

стках збільшувалася площа поверхні, за морфо-

логічними ознаками вони уподібнювалися лис-

ткам конюшини (рис. 5). Після початкового 

стимулювання росту листків і коренів з пода-

льшою обробкою АБК спричинювала старіння, 

призупиняла розвиток і стимулювала перехід 

до репродуктивної фази, пожовтіння тканин, 

зменшення кількості вузлів і формування спо-

рокарпію (Lin et al., 2005).  

Екзогенна АБК сприяла виживанню вай 

Polypodium virginianum за умов зневоднення, 

індукуючи синтез de novo специфічних білків 

(Reynolds, Bewley, 1993).  

Відомості про вивчення АБК у папоротеподібних  

Вид рослини Метод дослідження Локалізація, ефекти Джерело 

Anemia phyllitidis L. 

Sw. 

Абсорбційна спектрос-

копія та газорідинна 

хроматографія 

Спори та протонема Cheng, Schraudolf, 1974 

Lygodium japonicum 

(Thunb.) Sw. 

Тонкошарова хроматог-

рафія (ТШХ),  

газова хроматографія-

масспектрометрія 

(ГХ-МС) 

Спори Yamane et al., 1980 

Mohria caffrorum L. 

Desv. 
Екзогенна обробка спор  

Проростання спор і ріст 

протонеми  

Chia, Raghavan, 1982 

 

Cibotium glaucum 

(Sm.) Hook. & Arn, 

Dicktonia antarctica 

James Dickson 

ГХ-МС Молоді ваї 
Yamane et al., 1988 

 

Marsilea drummondii 

A. Br. 

Твердофазний імунофе-

рментний аналіз із вико-

ристанням поліклональ-

них антитіл до гормонів,  

високоефективна рідин-

на хроматографія 

(ВЕРХ) 

Верхівкові та бічні (су-

бапікальні, середні та 

базальні) бруньки 

Pilate et al., 1989 

Marsilea quadrifolia L. 

Високоефективна рідин-

на хроматографія-мас-

спектрометрія 

(ВЕРХ-МС) 

Апекс стебла Bai-Ling Lin et al., 2005 

Matteuсcia struthi-

opteris (L.) Tod. 
ВЕРХ 

Спори, сегменти пірчас-

тих вай; черешки 
Ситник та ін., 2007 

Pteridium esculentum 

(G.Forst.) Cockay-ne, 

Dicksonia antarctica 

James Dickson 

Ультрашвидкісна рідин-

на хроматографія та реа-

кційна багатоетапна та-

ндемна мас-

спектрометрія 

Ваї McAdam, Brodribb, 2012  

http://en.wikipedia.org/wiki/Thunb.
http://en.wikipedia.org/wiki/Sw.
http://www.ipni.org/ipni/idPlantNameSearch.do?id=17149650-1&back_page=/ipni/editAdvPlantNameSearch.do?find_infragenus=&find_isAPNIRecord=true&find_geoUnit=&find_includePublicationAuthors=true&find_addedSince=&find_family=&find_genus=Mohria&find_sortByFamily=true&find_isGCIRecord=true&find_infrafamily=&find_rankToReturn=all&find_publicationTitle=&find_authorAbbrev=&find_infraspecies=&find_includeBasionymAuthors=true&find_modifiedSince=&find_isIKRecord=true&find_species=&output_format=normal
http://www.ipni.org/ipni/idPlantNameSearch.do?id=17149650-1&back_page=/ipni/editAdvPlantNameSearch.do?find_infragenus=&find_isAPNIRecord=true&find_geoUnit=&find_includePublicationAuthors=true&find_addedSince=&find_family=&find_genus=Mohria&find_sortByFamily=true&find_isGCIRecord=true&find_infrafamily=&find_rankToReturn=all&find_publicationTitle=&find_authorAbbrev=&find_infraspecies=&find_includeBasionymAuthors=true&find_modifiedSince=&find_isIKRecord=true&find_species=&output_format=normal
http://www.ipni.org/ipni/idPlantNameSearch.do?id=17149650-1&back_page=/ipni/editAdvPlantNameSearch.do?find_infragenus=&find_isAPNIRecord=true&find_geoUnit=&find_includePublicationAuthors=true&find_addedSince=&find_family=&find_genus=Mohria&find_sortByFamily=true&find_isGCIRecord=true&find_infrafamily=&find_rankToReturn=all&find_publicationTitle=&find_authorAbbrev=&find_infraspecies=&find_includeBasionymAuthors=true&find_modifiedSince=&find_isIKRecord=true&find_species=&output_format=normal
http://www.ipni.org/ipni/idPlantNameSearch.do?id=17149650-1&back_page=/ipni/editAdvPlantNameSearch.do?find_infragenus=&find_isAPNIRecord=true&find_geoUnit=&find_includePublicationAuthors=true&find_addedSince=&find_family=&find_genus=Mohria&find_sortByFamily=true&find_isGCIRecord=true&find_infrafamily=&find_rankToReturn=all&find_publicationTitle=&find_authorAbbrev=&find_infraspecies=&find_includeBasionymAuthors=true&find_modifiedSince=&find_isIKRecord=true&find_species=&output_format=normal
http://www.ipni.org/ipni/idPlantNameSearch.do?id=17149650-1&back_page=/ipni/editAdvPlantNameSearch.do?find_infragenus=&find_isAPNIRecord=true&find_geoUnit=&find_includePublicationAuthors=true&find_addedSince=&find_family=&find_genus=Mohria&find_sortByFamily=true&find_isGCIRecord=true&find_infrafamily=&find_rankToReturn=all&find_publicationTitle=&find_authorAbbrev=&find_infraspecies=&find_includeBasionymAuthors=true&find_modifiedSince=&find_isIKRecord=true&find_species=&output_format=normal
http://www.ipni.org/ipni/idPlantNameSearch.do?id=17149650-1&back_page=/ipni/editAdvPlantNameSearch.do?find_infragenus=&find_isAPNIRecord=true&find_geoUnit=&find_includePublicationAuthors=true&find_addedSince=&find_family=&find_genus=Mohria&find_sortByFamily=true&find_isGCIRecord=true&find_infrafamily=&find_rankToReturn=all&find_publicationTitle=&find_authorAbbrev=&find_infraspecies=&find_includeBasionymAuthors=true&find_modifiedSince=&find_isIKRecord=true&find_species=&output_format=normal
http://www.ipni.org/ipni/idPlantNameSearch.do?id=17149650-1&back_page=/ipni/editAdvPlantNameSearch.do?find_infragenus=&find_isAPNIRecord=true&find_geoUnit=&find_includePublicationAuthors=true&find_addedSince=&find_family=&find_genus=Mohria&find_sortByFamily=true&find_isGCIRecord=true&find_infrafamily=&find_rankToReturn=all&find_publicationTitle=&find_authorAbbrev=&find_infraspecies=&find_includeBasionymAuthors=true&find_modifiedSince=&find_isIKRecord=true&find_species=&output_format=normal
http://www.ipni.org/ipni/idPlantNameSearch.do?id=17149650-1&back_page=/ipni/editAdvPlantNameSearch.do?find_infragenus=&find_isAPNIRecord=true&find_geoUnit=&find_includePublicationAuthors=true&find_addedSince=&find_family=&find_genus=Mohria&find_sortByFamily=true&find_isGCIRecord=true&find_infrafamily=&find_rankToReturn=all&find_publicationTitle=&find_authorAbbrev=&find_infraspecies=&find_includeBasionymAuthors=true&find_modifiedSince=&find_isIKRecord=true&find_species=&output_format=normal
http://en.wikipedia.org/wiki/Georg_Forster
http://en.wikipedia.org/wiki/Leonard_Cockayne
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Біосинтез АБК у різноманітних про- й 

еукаріотичних організмів, участь гормону у 

формуванні реакції-відповіді на абіотичні стре-

си свідчать на користь значної еволюційної 

просунутості цієї сполуки. АБК-сигналінг у су-

часному вигляді є результатом тривалої еволю-

ції, що підтверджує ідентифікація АБК-

попередників в одноклітинних еукаріотів 

(Hauser et al., 2011). Еволюційні перетворення й 

адаптаційні зміни зрештою призводять до за-

йняття нових екологічних ніш і розвитку спе-

цифічних сигнальних механізмів, де задіяний 

поліфункціональний фітогормон – абсцизова 

кислота. 

Отже, вивчення поліфункціонального фі-

тогормону абсцизової кислоти, започатковане в 

60-ті роки ХХ ст., здійснювалося здебільшого 

на покритонасінних рослинах. Варто зазначити, 

що кількість публікацій щодо ролі ендо- й екзо-

генної АБК у регуляції морфо-фізіологічних 

перетворень упродовж життєвого циклу пред-

ставників Polypodiophyta невелика. Основний 

 

Рис. 5. Вплив АБК на розвиток Marsilea quadrifolia L.  

А – необроблена рослина; В – рослина, оброблена S-(+)-АБК ізомером концентрацією 1 мкМ; С – 

рослина, оброблена R-(−)-АБК ізомером у концентрації 1 мкМ (за: Lin et al., 2005).  
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масив таких досліджень зосереджений на пи-

таннях регуляції росту та розвитку гаметофіту 

папоторотей. Встановлено зв’язок між гетеро-

фільністю і толерантністю до висушування та 

вмістом у тканинах АБК. Ще не вивчені про-

блеми участі гормону в регуляції спорофітної 

фази розвитку папоротей, його взаємодії з ін-

шими фітогормонами. Малодосліджена фізіо-

логічна роль АБК в адаптації папоротеподіб-

них, хоча неважко передбачити, що з урахуван-

ням біологічних особливостей саме в цьому на-

прямі можна очікувати нових відомостей. По-

дальші дослідження абсцизової кислоти й ін-

ших фітогормонів наблизять до розуміння ха-

рактеру та механізмів регуляції ними органо- й 

онтогенезу, пристосувальних перетворень, 

уможливлять емпіричний порівняльний аналіз 

їхнього функціонування в судинних спорових і 

покритонасінних рослинах. 
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The analysis of literary data and results of our studies of abscisic acid (ABA), including 

representatives of Polypodiophyta division, is presented. The history of the phytohormone discovery 

is briefly described. Findings on molecular forms, biosynthesis, transport, catabolism and ABA 

localization in various plant species are analyzed. The phytohormone involvement in the formation 

of resistance to dehydration, stomatal movement regulation, development of responses to abiotic 

stresses, evolvement of seed resistance to desiccation during after-ripening, ontogenesis regulation 

are dealt with. The ABA role in evolution, water plants invasion to land and their adaptation is 

discussed. 
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E-mail: phytohormonology@ukr.net 

Приведены краткие сведения об истории открытия фитогормона, проанализированы данные о 

молекулярных формах, биосинтезе, транспорте, катаболизме и локализации АБК у разных 

видов растений. Рассмотрено участие гормона в формировании устойчивости к обезвожива-

нию, регуляции устьичных движений, реакций-ответов на абиотические стрессы, развитии 

устойчивости семян к высыханию во время дозревания, регуляции онтогенеза. Обсуждается 

роль АБК в эволюции, инвазии водных видов на сушу и их последующей адаптации. Отдель-

но анализируются данные о содержании и функциях АБК у представителей отдела 

Polypodiophyta.  

Ключевые слова: абсцизовая кислота, биологические функции, физиологические процессы, 

Polypodiophyta  
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