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Методом високоефективної рідинної хроматографії-мас-спектрометрії (ВЕРХ-МС) 

ідентифіковано комплекс ендогенних фітогормонів та проаналізовано характер акумуляції 

вільної і кон’югованої форм індоліл-3-оцтової (ІОК), абсцизової (АБК) та гіберелової (ГК3) 

кислот в органах спорофіту лептоспорангіатної папороті Dryopteris filix-mas (L.) Schott. на 

різних фазах розвитку. Встановлено, що під час весняної вегетації на етапі інтенсивного росту 

центром локалізації кон’югованої ІОК було кореневище спорофіту, тоді як у ваях домінувала 

активна форма АБК. Під час розвитку сорусів, дозрівання спор та їх висипання кількість 

вільної ІОК та АБК у ваях збільшувалася. На етапі завершення вегетації вміст ІОК та АБК 

досягав максимуму з переважанням кон’югованої ІОК у ваях та кореневищі, а вільної АБК – у 

ваях. Максимальний вміст вільної ГК3 зафіксовано у ваях у фазі активних метаболічних 

процесів, тоді як при переході спорофіту до стану спокою у фазі осінньої вегетації 

максимальний вміст кон’югованої форми гормону був у кореневищах. Отримані результати 

свідчать, що у підтриманні ауксинового гомеостазу при переході від інтенсивного росту до 

формування та дозрівання спор у сорусах і на етапі завершення вегетації задіяні механізми 

кон’югації, а у період масового висипання зрілих спор метаболічні стратегії 

біосинтезу/катаболізму. Характер накопичення АБК опосередковано вказує на причетність 

гормону до активації захисних адаптаційних процесів в осінній період вегетації. Динаміка й 

локалізація ГК3 свідчить про її участь в регуляції процесів розвитку та дозрівання спор. 

Закономірності кількісних і якісних змін виявили подібність у функціях головних класів 

фітогормонів папороті D. filix-mas та вищих квіткових рослин. 

Ключові слова: Dryopteris filix-mas, індоліл-3-оцтова, абсцизова та гіберелова кислоти, 

спорофіт, онтогенез 

1 До однієї з найбільш ефективних систем 
міжклітинної регуляції у рослин належить гор-
мональна. Фітогормони беруть участь в управ-
лінні фізіологічними та метаболічними проце-
сами, а спрямованість їхньої дії визначається 
вмістом, локалізацією в органах та тканинах й 
характером міжгормональної взаємодії (Коса-
ківська, 2003; Munné-Bosch, Müller, 2013). При-
сутність фітогормонів у представників різних 
таксонів, уніфікованість їхніх основних струк-
турних елементів вказують на те, що ці сполуки 
виникли на найбільш ранніх етапах еволюції, 
проте поява окремих класів фітогормонів не 
була одночасною (Ross, Reid, 2013).  

                                                                 
1 Адреса для кореспонденції: Войтенко Леся Василівна, Ін-

ститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України, вул. 

Терещенківська, 2, м. Київ, 01601, Україна; 

e-mail: Lesya_voytenko@ukr.net 

Ауксини, гібереліни та абсцизова кислота 
(АБК) належать до класичних фітогормонів. 
Ауксини контролюють ембріо-, органо- та 
морфогенез, апікальне домінування, судинну 
диференціацію, полярність органів, розвиток 
кореневої системи, насіння і плодів (Enders, 
Strader, 2015). Гібереліни, що налічують понад 
130 форм, задіяні у регуляції процесів пророс-
тання насіння, координують поділ клітин і їхнє 
розтягування, детермінують стать, індукують 
цвітіння квіткових рослин (Gantait et al., 2015). 
АБК є визнаним гормоном стресу, а стрес-
індукована акумуляція АБК розглядається як 
складова захисного механізму, спрямованого на 
уповільнення метаболізму й адаптацію до 
впливу стресових чинників (Войтенко, Косаків-
ська, 2016).  

Секвенування геномів представників різ-
них класів рослин дало можливість простежити 
походження та розвиток системи сигналінгу 
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окремих класів фітогормонів (Simm et al., 
2016). Проте існуючої інформації замало для 
того, щоб скласти картину еволюції фітогормо-
нів. Вочевидь, не вистачає даних щодо гормо-
нальної системи у рослин різного систематич-
ного положення, дослідження їхньої динаміки 
протягом життєвого циклу, локалізації у веге-
тативних і генеративних органах, співставлення 
таких даних із швидкістю і напрямом ростових 
процесів. Найменш дослідженою групою рос-
лин у цьому плані є судинні спорові.  

До надзвичайно цікавої, еволюційно дре-
вньої і малодослідженої групи рослин належать 
папоротеподібні. Однак нині переважна біль-
шість робіт спрямована на вивчення впливу ек-
зогенних фітогормонів на ріст і розвиток папо-
ротей (Kosakivska et al., 2016). Представлені у 
сучасній науковій літературі результати дослі-
джень ендогенних фітогормонів папоротеподі-
бних носять фрагментарний характер. Так, ен-
догенна ІОК ідентифікована у ваях Davallia 
trichomanoides Blume (Croxdale, 1976), в орга-
нах спорофітів Asplenium nidus L. (Menéndez et 
al., 2011) та Salvinia molesta D. Mitch. (Arthur et 
al., 2007). Гібереліни досліджені у спорофітах 
Cibotium glaucum (Sm.) Hook. & Arn, Dicktonia 
antarctica James Dickson (Yamane et al., 1988). 
АБК ідентифікована в спорах і протонемі 
Anemia phyllitidis (L). Sw. (Cheng, Schraudolf, 
1974) і Lygodium japonicum (Thunb.) Sw. 
(Yamane et al., 1980), а також у водної папороті 
Marsilea quadrifolia L. (Lin et al., 2005).  

У попередніх дослідженнях ми проаналі-
зували характер накопичення та локалізацію 
ендогенних ІОК, гіберелінів та АБК у вегетати-
вних і генеративних органах спорофіту водної 
папороті Salvinia natans (L.) All. (Васюк, Коса-
ківська, 2017; Войтенко, Косаківська, 2017б) й 
дикорослої папороті Polystichum aculeatum (L.) 
(Войтенко, Косаківська, 2017а).  

Отже, отримані на сьогодні дані свідчать 
про наявність фітогормонів у папоротей. Зали-
шаються малодослідженими питання розподілу 
фітогормонів у різних органах рослини, їхня 
динаміка протягом життєвого циклу, що уне-
можливлює розуміння характеру функціону-
вання гормональної системи, її регуляторної 
ролі у ростових процесах папоротей. Оскільки 
синергічний або антагоністичний характер вза-
ємодії фітогормонів, а також скоординоване ре-
гулювання їхнього біосинтезу і розподілу в ор-
ганах і тканинах рослин відіграють вирішальну 
роль в онтогенезі та адаптації, метою роботи 
було дослідити баланс фітогормонів, характер 
їх акумуляції та локалізації у вегетативних ор-

ганах лептоспорангіатної наземної папороті 
Dryopteris filix-mas (L.) Schott. на різних етапах 
онтогенезу.  

МЕТОДИКА  

Досліджували папороть D. filix-mas, що 
зростала на експозиційній ділянці вищих спо-
рових рослин Ботанічного саду Київського на-
ціонального університету імені Тараса Шевче-
нка. Рослинний матеріал відбирали впродовж 
2015 року у репродуктивний та пост репродук-
тивний періоди. За інформацією Центральної 
геофізичної обсерваторії ім. Бориса Срезневсь-
кого середня температура впродовж літа стано-
вила + 21,6°С, що на 2,9°С перевищувало клі-
матичну норму. Протягом літа випало 68 мм 
опадів, що склало 30% від річної норми. Най-
сухішим місяцем був серпень, коли кількість 
опадів сягала лише 1,5 мм. Перші два місяці 
осені були цілком звичайними, температура у 
вересні була на 1 градус вищою від норми, тоді 
як жовтень видався холодним і температура 
повітря була на 1,7°С нижчою від норми. 
Впродовж вегетації на дослідних ділянках бо-
танічного саду відбувався штучний полив па-
поротей.  

Зразки для аналізу відбирали з кінця кві-
тня до середини жовтня у фази інтенсивного 
росту (30.04), формування спор (29.05), дозрі-
вання спор (17.06), спороношення (10.07) та за-
вершення вегетації (21.10). У фазі інтенсивного 
росту ваї мали равликоподібну форму. Набуття 
ваями типового вигляду спостерігалося у фазі 
дозрівання спор після їх розкручування та ви-
прямляння верхівок. Розгорнена перша пара 
вай містила незрілі молоді соруси білого ко-
льору сформовані в зачаткових ваях. У фазі до-
зрівання спор на абаксіальній поверхні вай спо-
стерігалося скупчення зрілих закритих сорусів 
чорно-бурого кольору вкритих індузіями. У фа-
зі спороношення спорангії набували бурого за-
барвлення, їхні оболонки розривалися, індузії 
згорталися, і спори починали масово висипати-
ся. У фазі завершення вегетації спостерігалося 
руйнування та всихання вай, що містили висох-
лі спорангії.  

Фітогормони екстрагували 80% етанолом 
з додаванням антиоксиданту 0,002% діетилди-
тіокарбамату натрію (Методические рекомен-
дации …, 1988; Kosakivska et al., 2014). Виді-
лення ІОК, АБК та гіберелової кислоти (ГК3) з 
аліквот водного залишку проводили після про-
морожування при –4°С і центрифугування на 
центрифузі К-24 фірми «Janetski» (Німеччина) 
при 15000 об/хв. впродовж 15 хв. АБК та ІОК 
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визначали після кислотно-лужної переекстрак-
ції водного залишку і доочищення за допомо-
гою тонкошарової хроматографії на пластинах 
Silufol UV-254 (Merck, Німеччина) у системі 
розчинників хлороформ: етилацетат: оцтова 
кислота (70:30:5), ГК3 – етилаце-
тат:хлороформ:оцтова кислота (90:60:1). Оста-
точний аналіз якісного складу й кількісного 
вмісту ІОК, АБК та ГК3 проводили на рідинно-
му хроматографі Agilent 1200 LC з діодно-
матричним детектором G 1315 B (США), коло-
нка Eclipse XDB-C 18 4,6×250 мм, розмір час-
тинок 5 мкм та з використанням мас-
селективного детектора з комбінованим джере-
лом іонізації (MM-ES+APCI) моделі 6120. 
Хроматографічне розділення ІОК та АБК про-
водили в УФ-області поглинання за аналітичної 
довжини хвилі детектування 280 та 254 нм, від-
повідно, зі швидкістю рухомої фази 0,5 мл/хв. у 
системі розчинників метанол:ультрачиста во-
да:оцтова кислота (40:59,9:0,1), ГК3 – у системі 
розчинників ацетонітрил:ультрачиста во-
да:оцтова кислота (30:69,9:0,1) в УФ-області 
поглинання на довжині хвилі 210 нм. 

Детекцію гормонів на мас-селективному 
детекторі проводили в режимах SIM (маса 264) 
і Scan (у діапазоні мас 100-300) в Negative 
Polarity із напругою на фрагменторі 70 В. Для 
ідентифікації використовували немічені ІОК 
(Sigma, США), (±) цис-, транс-АБК (Sigma, 
США), ГК3 (Sigma, США). Аналіз і обробка 
хроматограм проводилась за допомогою про-
грамного забезпеченням Chem Station версія 
В.03.01 у режимі off line.  

Досліди проводили в триразовому біоло-
гічному та аналітичному повторах. Результати 
обробляли статистично (Р ≤ 0,05) з використан-
ням програм Microsoft Excel 2007 та Origin 6.0.  

РЕЗУЛЬТАТИ ТА ОБГОВОРЕННЯ  

Індоліл-3-оцтова кислота. У фазі інтен-
сивного росту пул ендогенної ІОК у кореневи-
щі складав 134,5 ± 6,7 нг/г сирої речовини 
(с.р.), що удвічі перевищувало вміст гормону у 
ваях. Під час дозрівання сорусів і формування 
спор відбулося незначне зменшення вмісту го-
рмону у ваях, однак у фазі дозрівання спор кі-
лькість ендогенної ІОК зросла вдвічі і станови-
ла 123,0 ± 6,2 нг/г с.р. Водночас пул ІОК у ко-
реневищі суттєво зменшився і зберігався на ни-
зькому рівні впродовж спороношення.  На за-
вершальній фазі розвитку спорофіту у ваях та 
кореневищі зафіксовані максимальні кількості 
ІОК 226,6 ± 11,3 та 126,6 ± 6,3 нг/г с.р., відпові-
дно (табл. 1). Кон’югована форма ІОК доміну-
вала у ваях на всіх фенологічних фазах розвит-
ку за винятком фази спороношення. Максима-
льне накопичення гормону зафіксовано під час 
завершення вегетації. Вміст вільної ІОК у ваях 
збільшувався на початку дозрівання спор і до-
сягав максимуму (73,5 ± 3,7 нг/г с.р.) у період 
масового висипання спор (табл. 1).  

Максимуми у накопиченні кон’югованої 
ІОК було зафіксовано у кореневищі у фазі інте-
нсивного росту (90,1±4,5 нг/г с.р.) та на завер-
шенні вегетації (116,4±5,8 нг/г с.р.). На початку 
висипання спор на етапі дозрівання спор кіль-
кість зв’язаної форми гормону зменшилася 
вдвічі і сягнула мінімального значення. Харак-
тер акумуляції вільної ІОК у кореневищах від-
повідав фізіологічному стану органа. Так, у фа-
зі інтенсивного росту зафіксовано максимум, 
тоді як на заключній фазі вегетації спорофіту – 
мінімум у вмісті вільної форми гормону 
(табл. 1).  

Таблиця 1. ІОК в органах спорофіту Dryopteris filix-mas на різних фенологічних фазах  

розвитку (нг/г сирої речовини). X ± SD, n = 9 

Фази розвитку  

спорофіту 

Ваї Кореневище 

вільна кон’югована вільна кон’югована 

Інтенсивний ріст 23,5±1,2 38,9±1,9 44,4±2,2 90,1±4,5 

Формування спор 5,2±0,3 36,6±1,8 14,2±0,7 42,3±2,1 

Дозрівання спор 50,8±2,5 59,8±3,0 24,1±1,2 42,1±2,1 

Спороношення 73,5±3,7 49,5±2,5 34,4±1,7 15,5±0,8 

Завершення вегета-

ції 
сліди 226,6±11,3 10,2±0,5 116,4±5,8 
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У роботах інших дослідників повідомля-
лося, що ферменти, рецептори та білки-
транспортери, задіяні у біосинтезі ІОК, локалі-
зовані в хлоропластах, цитоплазмі, мембранах 
ендоплазматичного ретикулюму й мітохондріях 
клітин апікальних меристем стебла, а також у 
клітинах молодих листків, тоді як власне ІОК 
та її метаболіти транспортуються і зберігаються 
в апопласті й вакуолях клітин стебла, листків і 
кореня (Robert, Friml, 2009; Ludwig-Müller, 
2011). Встановлено, що у базипетальне транс-
портування ауксинів від апекса до кореня залу-
чені білкові транспортери AUX1 та PIN1, 
PIN2/AGR/EIR1 (Simm et al., 2016). Регуляція 
ауксинового гомеостазу відбувається також за 
участю інгібіторів транспорту гормону, які 
зв’язують білки, що взаємодіють з експортером 
ауксину (Enders, Strader, 2015). Акумульована в 
кореневищі у період появи равлика 
кон’югована форма ІОК після вивільнення мо-
же бути задіяна у процесах органо- та морфоге-
незу вай, що формуються на верхівці корене-
вища, подібно до того, як це відбувається у ви-
щих рослин (Scarpella et al., 2011). «Ауксино-
вий сплеск» в акумуляції вільної форми ІОК, 
який спостерігався у ваях наприкінці дозріван-
ня спор і досягав максимуму під час спороно-
шення, опосередковано свідчить про залучення 
гормону до регуляції ростових процесів. Зафік-
соване нами накопичення активної форми ІОК 
у зрілих спорах було подібним до явища на-
громадження гормону насінням вищих рослин 
Glycine max, Sechium edule, Zea mays, Helianthus 
annuus, Acer saccharium тощо (Ситник та ін., 
2003). Показано, що регуляція морфогенезу 
здійснюється за участю градієнтів концентра-
цій, які формуються під час біосинтезу, кон'ю-
гації та деградації ауксину (Spiess et al., 2014), а 
також шляхом міжклітинного (Petrásek, Friml, 
2009) та внутрішньоклітинного розподілу гор-

мону (Mravec et al., 2009). Вважають, що граді-
єнти IОК відіграють ключову роль під час ста-
ріння рослин (Ellis et al., 2005). Зафіксоване у 
наших дослідженнях зростання вмісту 
кон’югованої форми ІОК в органах D. filix-mas 
при завершені вегетації може бути зумовлене 
зміною у співвідношенні між процесами синте-
зу і кон’югації гормону. Враховуючи, що 
кон’югати ауксину пов’язані з процесами роз-
витку вищих рослин (Sztein et al., 2000; Cooke 
et al., 2002), можна припустити, що іммобільна 
ІОК з вай транспортується до кореневища, де 
запасається і в подальшому після вивільнення 
(гідролізації) навесні може бути задіяна у про-
цесах росту та розвитку зачаткових вай, фор-
муванні бічних коренів на кореневищі та їх ро-
зростанні. 

Таким чином, у підтриманні ауксинового 
гомеостазу у ваях впродовж росту і розвитку 
спорофіту D. filix-mas була задіяна кон’югована 
форма гормону. Інтенсивне ж накопичення ві-
льної ІОК у ваях під час масового висипання 
спор й у кореневищі при формуванні зачатків 
вай збігалося з активацією фізіологічних про-
цесів у відповідних органах папороті. 

Абсцизова кислота. Впродовж фаз інтен-
сивного росту й спороношення пул ендогенної 
АБК у ваях сягав 31,2 ± 1,6 й 49,4 ± 2,8 нг/г с.р. 
Натомість при формуванні спор кількість гор-
мону зменшилася втричі. Вміст АБК досяг мі-
німального значення 2,2 ± 0,1 нг/г с.р. у фазі 
дозрівання спор. Максимальна кількість гормо-
ну 219,5 ± 11,0 нг/г с.р. зафіксована у фазі заве-
ршення вегетації (табл. 2). Впродовж перших 
двох фенологічних фаз розвитку пул ендоген-
ної АБК у кореневищі був в межах 20 нг/г с.р. 
Максимум у накопиченні гормону (30,6 ± 1,5 
нг/г с.р.) спостерігався в період дозрівання 
спор, коли на поверхні сорусів відбулося лій-
коподібне згортання індузій. Під час спороно-

Таблиця 2. АБК в органах спорофіту Dryopteris filix-mas на різних фенологічних фазах  

розвитку (нг/г сирої речовини). X ± SD, n = 9 

Фаза розвитку  

спорофіту 

Ваї Кореневище 

вільна кон’югована вільна кон’югована 

Інтенсивний ріст 29,0±1,4 2,2±0,1 14,0±0,7 5,0±0,2 

Формування сорусів 11,2±0,6 2,1±0,1 16,4±0,8 4,2±0,2 

Дозрівання спор 2,2±0,1 сліди 15,6±0,7 15,0±0,7 

Спороношення 46,3±2,3 3,1±0,2 15,0±0,7 0,6±0,03 

Завершення вегета-

ції 
219,5±11,0 сліди сліди 5,6±0,3 
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шення і особливо у фазі завершення вегетації 
вміст АБК у кореневищі зменшився у два й три 
рази відповідно.  

Вільна форма АБК була домінуючою у 
ваях на всіх фенологічних фазах розвитку. Ма-
ксимум зафіксовано під час завершення вегета-
ції при уповільненні росту надземних органів й 
зменшенні маси і довжин вай (табл. 2). Під час 
дозрівання спор на початку їх висівання кіль-
кість вільної АБК сягала мінімуму. У фазі спо-
роношення вміст вільної форми гормону збіль-
шився у 20 разів. У ваях впродовж усіх фаз роз-
витку спорофіту зафіксовані низькі і слідові кі-
лькості кон’югованої форми АБК.  

Вільна форма АБК домінувала також у 
кореневищах на всіх фазах за винятком остан-
ньої, коли переважаючою виявилася 
кон’югована форма гормону. Вміст вільної фо-
рми впродовж перших чотирьох фаз розвитку 
спорофіту залишався практично незмінним. 
Мінімум кон’югованої форми АБК виявлено у 
кореневищі у фазі спороношення, максимум – 
при завершенні вегетації. Зафіксований у коре-
невищі максимум в акумуляції ендогенної АБК 
у фазі дозрівання спор, що супроводжувався 
приростом маси та збільшенням довжини коре-
нів, опосередковано засвідчив причетність гор-
мону до регуляції росту кореневої системи.  

Отримані результати дозволяють припус-
тити, що накопичення вільної форми АБК у ва-
ях D. filix-mas під час завершення вегетації 
пов’язане з регуляцією гормоном процесу ста-
ріння. Підставою для такого припущення є дос-
лідження інших авторів, які повідомляли про 
стимулювання АБК процесів старіння (Wang et 
al., 2012). Водночас ми припускаємо, що аку-
мульована у кореневищі кон’югована форма 
гормону утворює депо для синтезу активної 
форми АБК. З літературних джерел відомо, що 

кон’югати АБК накопичуються у клітинній сті-
нці та вакуолях (Verslues, Zhu, 2005). Із цитозо-
лю клітин кореня за участю АБК-транспортерів 
вони переміщуються до паренхімних клітин 
ксилеми стебла й вивільняються в судинах 
(López-Carbonell et al., 2009). Завдяки гідрофі-
льним властивостям кон’югати рухаються в ак-
ропетальному напрямку по ксилемі стебла. В 
апопласті листка вони розщеплюються з утво-
ренням вільних форм і транспортуються до ме-
зофілу (Osakabe, et al., 2014).  

Отже, активна форма АБК домінувала у 
ваях на всіх фенологічних фазах розвитку 
D. filix-mas. Максимальний вміст вільної форми 
гормону у ваях після перших приморозків є пі-
дставою для припущення щодо участі АБК у 
формуванні захисних адаптаційних процесів за 
дії низької температури. Домінування 
кон’югованої форми гормону у кореневищі 
спорофіту при завершенні вегетації розгляда-
ється як спосіб депонування АБК.  

Гібереліни. Домінування вільних форм 
ГК3 спостерігалося впродовж інтенсивного рос-
ту вай та під час формування спор (табл. 3). 
Наприкінці вегетації кількість вільних форм 
ГК3 у ваях була низькою, що збігалося з почат-
ком відмирання цих органів. Водночас у коре-
невищах зафіксовано накопичення 
кон’югованих форм гормону. Загалом вміст ен-
догенної ГК3 впродовж літньої вегетації, коли 
на абаксіальній поверхні вай формувалися та 
розвивались соруси зі спорами, був значно ви-
щим ніж кількості ендогенних ІОК та АБК. 
Отримані результати дозволяють припустити, 
що ключова роль у формуванні та розвиткові 
репродуктивних структур і спор у D. filix-mas 
належить гіберелінам. 

Відомо, що рослини різних систематич-
них груп різняться за спектром гіберелінів, 

Таблиця 3. ГК3 в органах спорофіту Dryopteris filix-mas на різних фенологічних фазах  

розвитку (нг/г сирої речовини). X ± SD, n = 9. 

Фаза розвитку  

спорофіту 

Ваї Кореневище 

вільна кон’югована вільна кон’югована 

Інтенсивний ріст 904±27 396±9 657±19 795±19 

Формування спор 732±21 507±15 585±15 513±13 

Дозрівання спор 631±18 692±18 578±15 650±16 

Спороношення 504±12 706±15 524±13 582±19 

Завершення  

вегетації 
323±9 527±11 507±12 752±17 
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який не є статичним і змінюється в процесі он-
тогенезу, а характер дії гормону залежить від 
його кількості та визначається видом рослини й 
фазою онтогенезу (Cитник та ін., 2003). На 
ранніх етапах розвитку гібереліни контролю-
ють меристематичний ріст та видовження клі-
тин, а на пізніх – задіяні у формуванні генера-
тивних органів (Mutasa-Göttgens, Hedden, 2009). 
ГК1 та ГК3 відповідають за активний ріст моло-
дих органів, тоді як ГК5 – за перебування у ста-
ні спокою (Phіnney, Spray, 1982; Ross et al., 
2000; Gaskins et al., 2001; Lewis et al., 2004). Ві-
льна форма ГК9 впливає на ріст стебла пшениці 
(Карначук и др., 2003), а екзогенна ГК3 стиму-
лювала витягування міжвузлів евкаліпту, що 
перебували у стані активного росту, проте не 
впливала на міжвузля, ріст яких припинився 
(Seo et al., 2006). Встановлене нами зростання 
вмісту гіберелінів в органах D. filix-mas відпо-
відало динаміці ростових процесів, а високий 
рівень гіберелінів на стадіях, коли відбувається 
розвиток спор, опосередковано вказує на їх 
участь у регуляції репродуктивного розвитку 
папороті.  

Таким чином, максимум у вмісті вільної 
форми ГК3 відповідав фазам активних метабо-
лічних процесів у ваях папороті, тоді як у фазі 
осінньої вегетації при переході спорофіту до 
стану спокою максимальний вміст 
кон’югованої форми гормону був у кореневи-
щах. Вміст ІОК та АБК у ваях виявися вищим, 
ніж у кореневищі. У фазі інтенсивного росту 
відбулася акумуляція кон’югованої ІОК із 
центром локалізації у кореневищі спорофіту. 
Натомість у ваях домінувала активна форма 
АБК. Під час розвитку сорусів, дозрівання спор 
та їх висипання (фаза літньої вегетації) кіль-
кість вільної ІОК та АБК у ваях збільшувалася. 
У фазі завершення вегетації вміст ІОК та АБК 
сягав максимуму з переважанням кон’югованої 
ІОК у ваях та кореневищі, а вільної АБК – у ва-
ях. Збільшення вмісту вільної АБК у ваях після 
перших приморозків свідчить про залучення 
гормону до активації захисних процесів. Зако-
номірності кількісних і якісних змін виявили 
подібність у функціях головних класів фітого-
рмонів папороті D. filix-mas та вищих квіткових 
рослин. 

Публікація містить результати дослі-
джень, проведених в рамках наукового проекту 
Національної Академії наук України № ІІІ-71-
14.431 «Гормональний контроль росту та роз-
витку спорових рослин (різної таксономічної 
належності)». 
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PHYTOHORMONES IN ORGANS OF SPOROPHYTE  
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The complex of endogenous phytohormones was identified by high performance liquid chromato g-

raphy in combination with mass spectrometry (HPLC-MS) and the character of the accumulation of 

free and conjugated forms of indole-3-acetic (IAA), abscisic (ABA) and gibberellic (GA3) acids in 

the organs of leptosporangiate fern Dryopteris filix-mas (L.) Schott. on various phenological phases 

of sporophyte development was studied. It was shown that during the spring vegetative period at the 

stage of intensive growth, the center of localization of conjugated IAA is rhizome, while the active 

form of ABA dominates in the fronds. During the sori formation and development, ripening of 

spores and their rash, the number of free IAA and ABA in fronds increases. At the stage of veget a-

tion termination, the content of IAA and ABA reaches a maximum with the predominance of conju-

gated IAA in the fronds and rhizome, and the free ABA in the fronds. The maximum content of free 

GA3 is fixed in fronds in the phase of active metabolic processes, whereas during the transition of 

sporophyte to dormancy in the phase of autumn vegetation, the maximum content of the conjugated 

form of the hormone was in the rhizomes. The obtained results revealed that during the transition 

from intensive growth to the formation and maturation of spores and at the stage of vegetation ter-

mination, the mechanisms of conjugation are involved in the support of auxin homeostasis, while 

metabolic strategies of biosynthesis/catabolism – during the mass ripening of mature spores. The na-

ture of the accumulation of ABA indirectly confirmed the involvement of the hormone in activation 

of protective adaptive processes during the autumn vegetation period. Dynamics and localization of 

GA3 indicates the involvement of the hormone in the regulation of the development and maturation 

of spores. The regularities of quantitative and qualitative changes revealed the similarity in the fun c-

tions of the main classes of phytohormones of the fern D. filix-mas and higher flowering plants. 

Key words: Dryopteris filix-mas, indole-3-acetic, abscisic acid, gibberellic acid, sporophyte, onto-

genesis 
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ФИТОГОРМОНЫ В ОРГАНАХ СПОРОФИТА  

DRYOPTERIS FILIX-MAS (L.) SCHOTT. В ОНТОГЕНЕЗЕ 

Л. В. Войтенко, В. А. Васюк, И. В. Косаковская 

Институт ботаники им. Н.Г. Холодного  
Национальной академии наук Украины  
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Методом высокоэффективной жидкостной хроматографии-масс-спектрометрии (ВЭЖХ-МС) 

идентифицирован комплекс эндогенных фитогормонов и проанализирован характер аккуму-

ляции свободной и конъюгированной форм индолил-3-уксусной (ИУК), абсцизовой (АБК) и 

гиббереллиновой (ГК3) кислот в органах спорофита лептоспорангиатного папоротника 

Dryopteris filix-mas (L.) Schott. на различных фенологических фазах развития. Установлено, 

что во время весенней вегетации на этапе интенсивного роста центром локализации конъ-

югированной ИУК является корневище спорофита, тогда как активная форма АБК доминир у-

ет в ваях. В период формирования и развития сорусов, созревания спор и их высыпания ко-

личество свободных ИУК и АБК в ваях увеличивается. На этапе завершения вегетации со-

держание ИУК и АБК достигает максимума с преобладанием конъюгированной ИУК в ваях и 

корневище, а свободной АБК – в ваях. Максимальное содержание свободной ГК3 зафиксиро-

вано в ваях в фазе активных метаболических процессов, тогда как при переходе спорофита в 

состояние покоя в фазе осенней вегетации максимальное содержание конъюгированной фо р-

мы гормона было в корневищах. Полученные результаты свидетельствуют, что при переходе 

от интенсивного роста к формированию и созреванию спор в сорусах и на этапе завершения 

вегетации в поддержании ауксинового гомеостаза задействованы механизмы конъюгации, а в 

период массового высыпания зрелых спор – метаболические стратегии биосинте-

за/катаболизма. Характер накопления АБК указывает на причастность гормона к активации 

защитных адаптационных процессов в осенний период вегетации. Динамика и локализация 

ГК3 указывает на ее участие в регуляции процессов развития и созревания спор. Закономер-

ности количественных и качественных изменений выявили сходство в функциях основных 

классов фитогормонов папоротника D. filix-mas и высших покрытосеменных растений. 

Ключевые слова: Dryopteris filix-mas (L.) Schott., индолил-3-уксусная, абсцизовая кислота, 

гибберелловая кислота, спорофит, онтогенез  
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