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УКРАЇНСЬКИЙ
БОТАНІЧНИЙ
ЖУРНАЛ

Фізіологія, анатомія, біохімія,  
клітинна та молекулярна біологія рослин

До гіберелінів (ГК) належить велика гру­
па фітогормонів (понад 130 форм) із широ­
ким спектром реакцій-відповідей, задіяних у 
життєвому циклі рослин, грибів, водоростей, 
мохів, лишайників і бактерій. Гібереліни регулю­
ють процеси проростання насіння, координують 
поділ клітин і їхній розтяг, детермінують стать, 
індукують цвітіння квіткових рослин тощо (Рейвн 
и др.,1990; Кулаева, Прокопцева, 2004; Кузнецов, 
Дмитриева, 2005; Nakajima et al., 2006). Гібереліни 
досліджуються за трьома основними напряма­
ми: 1)  вивчаються особливості їхнього біосинтезу 
та різноманіття; 2)  з’ясовуються біологічні 
функції та вплив гіберелінів на фізіологічні про­
цеси; 3)  здійснюється пошук нових гіберелінів. 
Найдетальніше проаналізовано вплив гіберелінів 
на процеси росту насіннєвих рослин (Mac Millan, 
2001). Окремо вивчали гібереліни бактерій (Mac 
Millan, 2001), грибів (Андрианова и др., 1993), 
багатоклітинних водоростей (Mowat, 1965; 
Tarakhovskaya et al., 2007), мохів, лишайників 
(Ergün et al., 2002; Sabovljevic et al., 2014) і папоро­
тей (Mac Millan, 2001; Tanurdzic, Banks, 2004).

Папороті (Polypodiophyta) — одні з найдавніших і 
найчисельніших рослин на землі — нараховують від 
10000 до 12000 видів, вони розповсюджені на всіх  
континентах і представлені різними життєвими 
формами. Папороті належать до судинних споро­
вих рослин, більшість із яких є рівноспоровими. 
Їхні життєві цикли складаються з чергувань ге­
тероморфних поколінь із домінуванням вільно 
існуючого спорофіта. Гаметофіти  — двостатеві, 
утворюють антеридії та архегонії і є незалежними у 
своєму живленні від спорофіта, який має соруси та 
спорангії. Морфологічні й фізіологічні особливості 
процесів проростання спор, розвиток гаметофіта, 
вплив на ці процеси різних факторів (зокрема, 
світла), особливості онтогенезу зародка, морфоге­
нез заростка, становлення меристеми гаметофіта й 
особливості її формування, а також процеси оогамії 
проаналізовані в багатьох дослідженнях (Демкив, 
Сытник, 1985; Барабанщикова, 2009; Voeller, 1971;: 
Ranker et al., 2004; Tanurdzic, Banks, 2004; Valledor 
et al., 2014). 

Метою нашої публікації був аналіз і узагальнен­
ня відомостей про біологічну роль гіберелінів, їхню 
участь у регуляції окремих фізіологічних процесів у 
представників відділу Polypodiophyta. 
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В огляді аналізуються літературні дані, присвячені результатам вивчення гіберелінів і 
визначення їхньої ролі в регуляції окремих фізіологічних процесів у представників відділу 
Polypodiophyta. Узагальнено відомості про локалізацію гіберелінів у різних органах папоротей, 
їх взаємодію з іншими фітогормонами, а також вплив на розвиток гаметофіта і регуляцію 
процесу проростання спор. Розглядається значення експериментальних даних про гібереліни 
у проведенні еволюційних досліджень, які спрямовані на з’ясування ієрархічного положення 
папоротей у системі рослинного царства.
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Локалізація гіберелінів у органах спорофіта і 
гаметофіта папоротей. Для різних видів рослин ха­
рактерний специфічний якісний і кількісний склад 
гіберелінів, який змінюється на певних стадіях рос­
ту й розвитку. В кожного виду є домінуючі (активні, 
або «робочі») гібереліни, задіяні у фізіологічних 
процесах, і гібереліни, які є проміжними лан­
ками синтезу цих фітогормонів (Кулаева, Про­
копцева, 2004; Davière, Achard, 2013). Гібереліни 
досліджені у спорофітах і гаметофітах папоротей 
Cibotium, Blechnum, Dicksonia, Dryopteris, Lygodium, 
Anemia, Ceratopteris і Psilotum, які належать до ро­
дин Cibotiaceae, Dicksoniaceae, Blechnaceae, Dryopte-
ridaceae, Lygodiaceae, Anemiaceae, Pakeriaceae, 
Psilotaceae. Серед них є деревоподібні види, 
ліани, гемікриптофіти й епіфіти. При вивченні 
гіберелінів застосовуються методи газової і 
рідинної хроматографії та мас-спектрометрії. В мо­
лодих листках (ваях) спорофітів папоротей Cibotium 
glaucum (Sm.) Hook. & Arn. і Dicksonia antarctica 
Labill. були виявлені гібереліни ГК
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, 
ряд попередників, а також оксодигідрофазеєва 
та гідроксидигідрофазеєва й абсцизова кисло­
ти (АБК). Саме в цих дослідженнях уперше було 
знайдено у вищих рослин ГК

40
. У кількісному 

вмісті гіберелінів у досліджуваних видів вияви­
ли відмінності. Загальна кількість гіберелінів у 
C. glaucum була значно більшою, ніж у D. antarctica. 
Вміст абсцизової кислоти вищий у D. antarctica, тоді 
як у C. glaucum переважала оксодигідрофазеєва кис-
лота, що опосередковано вказує на специфічність 
фітогормональної регуляції процесу розвитку 
спорофіта в різних видів папоротей (Yamane et al., 
1988а). 

Досліджено також склад гіберелінів гаметофітів 
папоротей. У чоловічих і жіночих гаметофітах 
Blechnum spicant (L.) Roth були виявлені ГК

1
, ГК

3
, 

ГК
4
, ГК

7
, ГК

9
, ГК

20
, причому за вмістом перева­

жали ГК
4
, ГК

7
 і ГК

20
 (Menendez et al., 2006а). У 

гаметофіті Dryopteris affinis (Lowe) Frasser-Jenkins 
на різних стадіях формування апогамного зародка 
були визначені ГК

1
, ГК

3
, ГК

4
, ГК

7
, ГК

9
 та індоліл-

3-оцтова кислота (ІОК) (Menendez et al., 2006b). 
Встановлено, що різні види роду Anemia характери­
зуються специфічним складом гіберелінів (Furberg 
et al., 1990). В антеридіях Anemia phyllitidis  (L.) Sw 
виявлена ГК

3
 (Kazmierczak, 2003a, b), а ГК

4
, ГК

9
 і 

ГК
20

  — в ризоїдах і поверхневій частині протягом 
росту Psilotum nudum (L.) P. Beauv. (Abul et al., 2010). 

Таким чином, найкраще вивченими щодо скла­
ду гіберелінів і їхньої ролі в представників відділу 
Polypodiophyta є гаметофіти. Водночас гібереліни 
спорофітів залишаються малодослідженими, 
особливо стосовно фенологічних фаз розвитку 
життєвих форм.

Гібереліни та розвиток гаметофіта. Особлива увага 
птеридологів зосереджена на вивченні гаметофіта, 
формуванні статевих органів, утворенні зиготи й 
зародка спорофіта (Tanurdzic, Banks, 2004). Перше 
повідомлення про ростові гормони в гаметофітах 
папороті Cyathea spinulosa Wall. з’явилося в 1938 р. 
(Albaum, 1938). У подальших дослідженнях судин­
них рослин було з’ясовано, що регуляція статевої 
детермінації відбувається за участю гіберелінів, 
які прискорюють розвиток чоловічої квітки в од­
нодольних і активують формування жіночої квітки 
у дводольних видів (Dellaporta, Calderon-Urrea, 
1994). У харових водоростей і папоротей гібереліни 
сприяють формуванню антеридіїв (Kwiatkowska et 
al., 1998; Kazmierczak, 2003; Menendez et al., 2006b).

Наявні в літературі відомості про локалізацію 
гіберелінів у органах спорофіта й гаметофіта папо­
ротей узагальнені в таблиці.

Доведено, що ріст гаметофіта відбувається за 
рахунок верхівкової меристеми, в якій знайде­
но специфічний гормон антеридіоген  — регуля­
тор процесу формування антеридіїв на заростках 
папоротей. Антеридіоген має у своїй структурі 
гібереліновий скелет і проявляє гібереліноподібні 
властивості. Проте для кожного виду папоро­
тей характерна специфічна хімічна структура 
антеридіогену (рис. 1). Головними антеридіогенами 
вважають: у видів папороті Anemia phyllitidis (L.) Sw., 
A. hirsuta (L.) Sw., A. rotundifolia Schrad. і A. flexuosa 
(Sav.) Sw. (Yamane et al., 1987) — антеридієва кисло­
та; в А. phyllitidis — ГК

107
 (3 α-гідроксі-9), 15-цикло-

ГК
9
 і 3-eпі-ГК

63
 (Yamauchi et al., 1995); у A. mexicana 

Klotzsch  — ГК
104

 (lß-гідроксі-9) і 15-цикло-ГК
9
 

(Furberg et al., 1990); у Lygodium japonicum (Thunb. 
ex Murr.) Sw.  — метилові ефіри ГК

9
 і ГК

73
; у 

L.  circinnatum (Burm.) Sw. і L.  flexuosum  (L.) Sw.  — 
ГК

73
, метиловий ефір — ГК

73
 і метилові ефіри 

п’яти відомих гіберелінів: ГК
9
, ГК

20
, ГК

70
, ГК

88
 і 

3-епі-ГК
88

 (Yamauchi et al., 1996); у видів папо­
ротей L.  microphyllum (Cav.) R. Br. і L.  reticulatum 
Schkuhr,   — метилові ефіри ГК

73
 і ГК

9 
, а також  

декілька похідних моногідроксі-ГК
73

, які вважають­
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ся попередниками антеридіогену (Kurumatani et al., 
2001). Доведено, що за умови високої концентрації 
антеридіогену у верхівковій меристемі гаметофіта 
родів Lygodium і Anemia відбувається форму­
вання одностатевого чоловічого, а в разі його 
відсутності — жіночого гаметофіта. Низький вміст 
антеридіогену супроводжується появою двостате­

вого заростка, який містить антеридії й архегонії 
(Furberg et al., 1990, 1995).

Морфологічні дослідження апікальної меристе­
ми гаметофітів Osmundastrum cinnamomeum  (L.) 
C. Presl, вирощених на поживному середовищі 
з додаванням ГК

3
, який вважається аналогом 

антеридіогену, показали, що гормон затриму­

Локалізація гіберелінів у органах папоротееподібних

Місце локалізації Вид папороті Гібереліни Джерело

Молоді листки (ваї) 
спорофіта

Cibotium glaucum (Sm.) Hook. & Arn.

Dicktonia antarctica Labill.

ГК
1
, 3-епі-ГК

1
, ГК

4
, ГК

9
, 11α-гідрокси-

ГК
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, 
ГК
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, ГК
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Yamane et al., 1988а, b

Ризоїди і поверхнева 
частина

Psilotum nudum (L.) P. Beauv. ГК
4
, ГК

9
 і ГК

20
 Abul et al., 2010

Антеридії Anemia phyllitidis (L.) Sw. ГК
3

Kazmierczak, 2003a,b

Гаметофіт Blechnum spicant (L.) Roth ГК
1
, ГК

3
, ГК

4
, ГК

7
, ГК

9
, ГК

20;
 Menendez et al., 2006а

Гаметофіт Dryopteris affinis (Lowe) Frasser-Jenkins ГК
1
, ГК

3
, ГК

4
, ГК

7
, ГК

9
Menendez et al., 2006b

Гаметофіт 
Lygodium circinnatum (Burm.) Sw.,

L. flexuosum (L.) Sw.

антеридіоген-В, ГК
73, 

метиловий ефір ГК
73

, 
ефіри ГК

9
, ГК

20
, ГК

70
, ГК

88
 і 3-епі-ГК

88
, 

ізомери моногідрокси-ГК
73

 метилового 
ефіру, ГК

96

Furberg et al., 1995; Yamauchi 
et al., 1996

Гаметофіт L. japonicum (Thunb.) Sw. метилові ефіри ГК
9
- і ГК

73
Yamane et al., 1988

Гаметофіт
L. microphyllum (Cav.) R. Br., 

L. reticulatum Schkuhr
метилові ефіри ГК

73
 і ГК

9,
 похідні 

моногідрокси-ГК
73

Kurumatani et al., 2001

Гаметофіт
Anemia phyllitidis  (L.) Sw. ГК

7,
 ГК

73, 
ГК

107
, 15-цикло-ГК

9
; 3-eпі-ГК

63, 

антеридієва кислота
Furberg et al., 1990; Yamauchi 
et al., 1995; Yamane et al., 1987

Гаметофіт A. mexicana Klotzsch ГК
104

, 5-цикло-ГК
9 

Furberg et al., 1990

Гаметофіт 
A. hirsute (L.) Sw., A. rotundifolia Schrad і 

A. flexuosa (Sav.) Sw.
антеридієва кислота Yamane et al., 1987

Гаметофіт Ceratopteris richardii Brongn. антеридіоген Banks, 1993

Рис. 1. Хімічна структура антери­
діогенів папоротей Schizaeceous 
(за Yamauchi et al., 1996)

Fig. 1 Chemical structure of 
antheridiogens of Schizaeceous 
ferns (according to Yamauchi et 
al., 1996)
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вав темпи розвитку чоловічого гаметофіта. Ав­
тори переконані, що це підтверджує існування 
антеридіогенної системи в O.  cinnamomeum і ево-
люційний механізм розвитку популяцій групи 
лептоспорангіїв Leptosporangiate (Hollingsworth et 
al., 2012). У папоротей роду Anemia вивчали шлях 
синтезу ГК

7
 і ГК

73
, який призводив до утворення 

антеридіогену. Загалом антеридіоген був знайдений 
у тих видів папоротей, які синтезують ГК

7
 (Voeller, 

1964). Із гаметофіта папороті Lygodium circinnatum 
(Burm.) Sw. виділили антеридіоген-В, не виявлений 
у інших видів цього роду (Yamauchi et al., 1996).

Обробка гермафродитних гаметофітів папороті 
Ceratopteris richardii Brongn. антеридіогеном, який 
виділений зі спор інших видів цього роду, сприяла 
утворенню чоловічих гаметофітів, що свідчить про 
існування механізму регуляції контролю статевої 
детермінації гіберелінами (Banks, 1993). З метою 
визначення ролі гіберелінів у детермінуванні статі 
гаметофіта папороті Blechnum spicant L. її було об­
роблено ГК

4+7
, який вважається антеридіогеном 

цього виду папоротей, та інгібітором синте­
зу гіберелінів  — флурпрімідолом на стадії утво­
рення ент-каурену (загального тетрациклічного 
попередника всіх гіберелінів) до кауренової ки­
слоти. В результаті було з’ясовано, що ефект від 
використання ГК

4+7 
на формування антеридіїв 

і архегоній був досить слабим, а флурпрімідол 
пригнічував нормальний процес утворення 
антеридіїв, що свідчить про участь гіберелінів 
у детермінації статі (Menendez et al., 2006а). У 
новітніх дослідженнях показано, що індукція 
антеридіогеном розвитку чоловічого гаметофіта у 
Bechnum spicant  супроводжується активацією за­
хисних сигнальних метаболічних шляхів (Valledor 
et al., 2014). Вивчаючи реакції-відповіді гаметофіта 
папороті Anemia phyllitidis на вплив семи екзоген­
них гіберелінів (ГК

1
, ГК

3
, ГК

4-5
, ГК

7-8
, ГК

9
), які 

задіяні у формуванні антеридіїв, встановлено, 
що ГК

7
 виявляла активність у концентрації 5×10-

10  г/мл і посилювала процес утворення антеридіїв 
у гаметофітів A.  phyllitidis (Kazmierczak, 2003b) і 
Blechnum spicant (Menendez et al., 2006a). У двох 
видів родини Schizaeaceae (Anemia рhyllitidis і 
A.  mexicana) екзогенна ГК

3 
стимулювала розви­

ток гаметофітів (Nakanbisi et al., 1971). Крім того, 
папороть A. рhyllitidis не утворювала антеридіїв 
при використанні екзогенної ГК

7 
(Voeller, 1964). У 

папороті Ceratopteris richardii, навпаки, екзогенна 
ГК

7
 стимулювала розвиток антеридіїв (Banks, 1993). 

У Dryopteris affinis обробка ауксинами й гіберелінами 
спричиняла апогенію (жіночу стерильність). Екзо­
генна ГК

3
 у концентрації 2,8 мкМ призводила до 

формування апогамного спорофіта (Menendez et 
al., 2006b). Таким чином, наведені дані свідчать, 
що гібереліни відіграють одну з головних ролей у 
процесі утворення статі гаметофітом.

Відомості про взаємодію гіберелінів із 
іншими фітогормонами та метаболітами, які мо­
жуть підсилювати або пригнічувати їхні ефек­
ти, в регуляції процесів формування та розвит­
ку гаметофітів папоротей фрагментарні. Так, на 
прикладі гаметофіта папороті Anemia phyllitidis 
було з’ясовано, що в регуляції процесів розвит­
ку антеридіїв разом із гіберелінами задіяний ети­
лен. Цитоморфологічний аналіз продемонстру­
вав, що ефект дії фітогормонів виявляється лише 
в місці розташування антеридіїв гаметофіта й ма­
теринських клітин антеридія. Виявлено, що етилен 
прискорював реорганізацію ядерного хроматину 
й індукував синтез ДНК у ядрі в антеридіальній 
частині клітин чоловічого гаметофіта (Kazmierczak, 
2003b). На прикладі моделі фітогормональної 
регуляції в насіннєвих рослин було показано, 
що розвиток гаметофіта папоротей регулюється 
цитокінінами, ауксинами та гіберелінами (Davière, 
Achard, 2013). У гаметофітах Azolla pinnata R. Br. 
під впливом гіберелінів збільшувалась активність 
нітрогеназ (вірогідно, таке зростання відбувалося 
за рахунок нітрогенази ціанобактерії Anabaena 
azollae, що міститься в листкових порожни­
нах папороті як симбіонт), котра, у свою чер­
гу, пригнічувалася АБК (El-Desouky et al., 1987). 
При проростанні спор і формуванні антеридіїв у 
папороті Anemia phyllitidis не виявлено синергічної 
дії організму на вплив триазинону, який здатний 
пригнічувати поділ клітин і дію гіберелової кисло­
ти, на що можна було б сподіватися за аналогією 
з квітковими рослинами, коли при проростанні 
рису ГК

3
 нівелювала дію триазинону. В папороті 

триазинон пригнічував поділ клітин у спорах, а 
обробка ГК не знімала інгібуючого ефекту, що 
свідчить про відмінності в регуляції гіберелінами 
фізіологічних процесів у насіннєвих і спорових 
рослин (Schraudolf, 1984). Додані в живильне сере­
довище для пророщування спор Pteris tripartita Sw. 
сахароза та ГК

3 
впливали на морфологічну будову 

гаметофіта. Максимальну кількість спор, що про­
росли, спостерігали в живильному середовищі зі 
значеннями pH 5.7 і 6.7. При цьому збільшувалася 
також довжина гаметофіта (Baskaran et al., 2014).
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Отже, встановлено, що гіберелінам і 
гібереліноподібним речовинам (антеридіогену 
та антеридіогену-В) належить ключо­
ва роль у формуванні статевого поліморфізму 
папоротеподібних. Залишаються нез’ясованими 
питання взаємодії гіберелінів з іншими 
фітогормонами при здійсненні регуляції процесу 
визначення статі, потребують також подальшого 
вивчення механізми дії ендогенних гіберелінів під 
час формування органів гаметофіта. 

Гібереліни в регуляції процесу проростання спор. 
Гібереліни контролюють процеси проростан­
ня спор у спорових рослин (Anterola et al., 2009; 
Zhang, Dai, 2010). У проведених нами дослідженнях 
гібереліноподібні речовини були ідентифіковані 
у спорах папороті Matteucia struthiopteris  (L.) Tod. 
Порівнюючи гібереліни зі спор рослин in situ 
з тими, котрі впродовж року зберігалися в 
лабораторії при температурі +18—20°  С, було ви­
явлено, що в тих рослин, які зберігалися, кількість 
гібереліноподібних речовин у спорах знижувалася 
майже вдвічі. Це, на нашу думку, зумовлено змен­
шенням вологості при зберіганні спор і ймовірною 
наступною інактивацією гіберелінів (Vasyuk et al., 
2011). Відомо, що для проростання спор більшості 
папоротей необхідними умовами є волога, теп­
ло (15—30º С) і світло (особливо червона частина 
спектра). Доведено, що проростання спор Lygodium 
japonicum індукується червоним світлом або екзо­
генними гіберелінами ГК

3
 (4×10-7М) і низькими 

концентраціями ГК
9
. Субоптимальні концентрації 

гіберелінів збільшували чутливість спор до черво­
ного світла. Припускають, що біосинтез  гіберелінів 
залежить від ступеня активації фітохрому червоним 
світлом (Kagawa, Sugai, 1991). Світло й екзогенні 
гібереліни стимулювали процес проростання спор 
папоротей роду Anemia. Доведено, що пророщу­
вання спор A.  mexicana і A.  phyllitidis залежало від 
використання гіберелінів (ГК

3
, ГК

4
, ГК

7
 і ГК

13
) у 

темряві та на світлі при різних значеннях рН. Вста­
новлено, що для розвитку спор оптимальним є 
значення рН 6. Крім того, обидва види потребува­
ли світлової експозиції (для A. phyllitidis — мінімум 
8 год, для A. mexicana — 24 год). При проростанні 
спор ефективнішими виявилися ГК

4
 і ГК

7
, ніж ГК

13
. 

У темряві гібереліни краще стимулювали пророс­
тання спор папороті А.  phyllitidis, ніж A.  mexicana 
(Nester, Coolbaugh, 1986). У папороті Pteris inermis 
(Rosenst.) Sota  екзогенна обробка спор гіберелінами 
та бензиламінопурином теж прискорювала про­

цес проростання (Tanco et al., 2009). Екзогенні 
метилові ефіри ГК

4
 і ГК

20
 стимулювали пророс­

тання спор папороті Lygodium japonicum у темряві, 
однак для активації процесів проростання метило­
вий ефір ГК

4
 виявився у 100 разів ефективнішим, 

ніж ГК
20

. Оптимальною концентрацією гібереліну 
вважається 10–9—10–6 M (Hara et al., 1988). Дове­
дено, що ГК

3
 і ГК

7
 здатні продукувати проростан­

ня спор папоротей Ceratopteris richardii у темряві 
(Banks, 1993).

Отже, з’ясовано, що гібереліни належать до 
ключових компонентів, які позитивно вплива­
ють на процес проростання спор папоротей. Вод­
ночас залишаються малодослідженими питання 
стосовно ефективного використання гіберелінів 
для оптимізації проростання спор і формування 
гаметофіта папоротей у культурі in vitro.

Гібереліни в еволюційних дослідженнях. 
Гібереліни є великою родиною фітогормонів, 
які відіграють важливу роль у реалізації широко­
го спектра реакцій-відповідей упродовж усього 
життєвого циклу рослин. Наявність цих речовин 
у бактерій, грибів, спорових і насіннєвих рослин 
разом із уніфікованістю їхніх основних структур­
них елементів свідчить про те, що синтез цих спо­
лук стався на ранніх етапах еволюції. Еволюційні 
трансформації відбуваються на різних ієрархічних 
рівнях — від молекули до екосистеми. Отже, вив­
чення шляхів синтезу гіберелінів і особливостей 
гіберелінового сигнального шляху в представників 
різних систематичних груп опосередковано сприяє 
визначенню систематичного положення виду, 
оскільки дозволяє зробити припущення про його 
еволюційне походження. Наприклад, завдяки 
порівнянню структури антеридіогену папоротей 
порядку Osmundales і групи лептоспорангіатних 
папоротей було підтверджено гіпотезу про те, що в 
процесі еволюції відбувалася зміна шляхів синтезу 
гіберелінів (Greer, 2013).

Розшифровка шляхів передачі гіберелінового 
сигналу в арабідопсису та рису спонука­
ла дослідників продовжити пошук і здійснити 
порівняння шляхів формування такого сигна­
лу в рослин різного систематичного положення 
(Hedden et al., 2001; Friedman et al., 2004). Клю­
човим моментом передачі гіберелінового сигна­
лу (дослідженими у фазу проростання насіння 
та при розтягуванні клітин) виявилася взаємодія 
гіберелінових рецепторів (GID1) із F-box-білками, 
котрі, у свою чергу, контролюють розкладання 
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DELLA-білків і регулюють процеси морфогенезу, за 
які відповідають гібереліни (Ueguchi-Tanaka et al., 
2005; Nakajima et al., 2006). Гіберелінові рецептори 
належать до великої родини гормоночутливих ліпаз 
із 3D структурою. Гомологи GID1 зв’язані з карбок­
силестеразами й розповсюджені в усьому рослин­
ному світі, але мають відмінності в послідовності 
амінокислот (Marshall et al., 2003). Оскільки 
складові гіберелінового сигнального шляху в 
представників різних систематичних груп відмінні, 
це дозволяє відстежувати систематичні зв’язки між 
ними (Friedman, 2004). В основу досліджень було 
покладено вивчення послідовності сполучень у 
гібереліновій сигнальній системі арабідопсису. 
Дослідження рецепторів передачі гіберелінового 
сигналу в доволі широкого спектра представників 
різних систематичних груп, серед яких гриби 
(Gibberella fujicuroi (Sawada) Wollenw.), водорості 

(Cianidioschyzon merole та Clamydomonas reinhardtii 
P.A. Dang.), мохи (Physcomitrella patens (Hedw.) Bruch 
& Schimp.), плауноподібні (Sellaginella moellindorffi 
Hieron.), папоротеподібні (Ceratopteris ricardii) та 
голонасінні (Pinus sylvestris L.), дало змогу провести 
реконструкцію геномної та білкової послідовності, 
внаслідок чого був виявлений зв’язок, який знай­
шов відображення у вигляді загальноприйнятої 
еволюційні схеми, та сформулювати дві вірогідні 
гіпотези еволюційного розвитку рослинного світу. 
Перша гіпотеза (рис.  2) базується на тому, що 
гібереліновий сигнальний шлях у судинних рос­
лин розвивався через лінію загальних предків із 
мохами, тимчасом як друга розглядає можливість 
формування сигнального шляху від одноклітинних 
водоростей, які еволюціонували в мохоподібні 
(Vandenbussche et al., 2007). Ці гіпотези не мож­
на вважати беззаперечними через недостатність 

Рис. 2. Гібереліновий сигнальний шлях (за Vandenbussche et al., 2007)

Fig. 2. Gibberellin signaling pathway (according to Vandenbussche et al., 2007)
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проведених досліджень. Крім того, існує думка, 
що наявність у рослин гіберелінових рецепторів 
і пов’язаних із ними білків не є неспростовним 
доказом того, що ці рецептори можуть реагува­
ти на гібереліновий сигнал (Provasoli, Carlucci, 
1974; Erokhin, 1999). Водночас гриби й росли­
ни містять однакові компоненти гіберелінового 
сигнального шляху, що опосередковано вказує 
на схожість розвитку  гіберелінів (Yasumura et 
al., 2007). У простіших організмів такий шлях 
відсутній, мохи та лишайники характеризуються 
частковою гомологією з арабідопсисом, тимчасом 
як для плаунка Sеlaginella moellendorffii показана 
наявність аналогів для кожного компонента сиг­
нального шляху (Hirano et al., 2007). Порівняння 
компонентів гіберелінового сигнального шляху 
різних видів рослин свідчить на користь тісного 
еволюційного зв’язку між голонасінними, одно­
дольними й дводольними рослинами; натомість 
у несудинних рослин головних ознак класичного 
шляху виявлено не було (Vandenbussche et al., 2007).

Отже, проведений аналіз і узагальнення даних 
літературних джерел свідчить про те, що найкра­
ще вивченими в папоротей є статева детермінація 
та контроль гіберелінами процесів формування 
й розвитку гаметофіта. Частково досліджено ре­
гуляторну роль гіберелінів при проростанні спор 
папоротей. Дуже мало відомостей про гібереліни 
спорофітів і регуляцію ними процесів росту па­
поротей на різних етапах онтогенезу. Недос­
татньо вивчено взаємодію гіберелінів із іншими 
фітогормонами та метаболітами при переході папо­
ротей із вегетативного до генеративного типу роз­
витку. Відсутні відомості про вивчення впливу ек­
зогенних факторів на утворення та склад гіберелінів 
у спорах і гаметофіті. В подальших дослідженнях 
слід зосередитися на вивченні взаємозв’язків між 
інтенсивністю ростових процесів і гіберелінами, 
проаналізувати особливості їхньої локалізації в 
процесі онтогенезу. Дослідження ролі гіберелінів 
у онтогенезі сприятиме в подальшому з’ясуванню 
питання, чи можуть бути еволюційні зміни в 
метаболізмі фітогормонів одним із чинників, що 
зумовлюють різноманіття рослинного світу. 

Автори висловлюють щиру подяку професорові, 
д-ру біол. наук Вірі Вікторівні Протопоповій за 
наукові консультації та допомогу у визначені систе
матичного положення згаданих у статті видів папо
ротей.
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В обзоре представлен анализ литературных данных, по­
священных результатам изучения гиббереллинов и опре­
делению их роли в регуляции отдельных физиологиче­
ских процессов у представителей отдела Polypodiophyta. 
Обобщены сведения о локализации гиббереллинов в 
различных органах папоротников, их взаимодействии с 
другими фитогормонами, а также о влиянии на развитие 
гаметофита и регуляцию процесса прорастания спор. 
Рассматривается значение экспериментальных данных 
о гиббереллинах при осуществлении эволюционных 
исследований, направленных на выяснение иерархиче­
ского положения папоротников в системе растительного 
царства.
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Literature data on gibberellins studies, their biological role 
in regulation of physiological processes in representatives 
of Polypodiophyta are analyzed. Localization of gibberellins 
in fern organs, their interaction with other phytohormones, 
their influence on gametophyte development and spore ger­
mination are reviewed. The role of gibberellins in evolution­
ary processes in consideration of general concept of the plant 
kingdom evolution is discussed. 
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