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Вільні амінокислоти — попередники і складові протеїнів є активними учас-
никами метаболічних і фізіологічних процесів на різних етапах онтогенезу
злаків. За дії абіотичних і біотичних стресорів їхній вміст істотно зростає,
тому амінокислоти можна розглядати як біомаркери стресового стану. Нако-
пичений значний масив даних вказує на кореляцію між здатністю до акуму-
ляції ендогенних амінокислот і стресостійкістю рослин. Гіперсинтез аміно-
кислот підтримує клітинний тургор, осмотичний баланс, сприяє стабілізації
мембран. Такі протекторні ефекти заважають витоку електролітів із клітин,
знижують вміст активних форм кисню (АФК), запобігають «оксидному ви-
буху». В огляді розглянуто та обговорено мультиплексну роль амінокислот у
рослинах, що зазнають впливу абіотичних стресорів, окрему увагу зосеред-
жено на активації антиоксидантних систем захисту. Метаболічну регуляцію
за участі амінокислот розглядають як основну стратегію захисту і виживання
рослин за несприятливих умов існування. В статті наведено приклади
успішного використання екзогенних амінокислот та їхніх похідних для
поліпшення стресостійкості й урожайності культурних злаків, використання
препаратів амінокислот у рослинництві.

Ключові слова: амінокислоти, пролін, гліцин бетаїн, абіотичний стресор,
стійкість, злаки.

В умовах збільшення чисельності населення стрімко зростає попит
на продовольчу продукцію. Виробництво ж злаків, домінантними се-
ред яких є пшениця, жито, рис, кукурудза та ячмінь, виявилось
достатньо вразливим до дії абіотичних і біотичних стресорів [1]. По-
суха, засолення, екстремальні температури, забруднення важкими
металами, дефіцит поживних речовин, інтенсивне УФ-B-опромінен-
ня, висока концентрація озону, патогенні збудники і захворювання
негативно впливають на їхній ріст і розвиток [2, 3]. Саме перелічені
чинники разом зі зростаючим антропогенним навантаженням нале-
жать до основних викликів при виробництві сільськогосподарських
культур [1, 4, 5].

Абіотичні стресори впливають на метаболізм рослин, активують
складні біохімічні реакції, спрямовані на захист від травмування та
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збереження життєздатності [6]. У подоланні негативного впливу навко-
лишнього середовища задіяні амінокислоти (АК), які допомагають
протистояти абіотичним стресорам і є невід’ємною частиною імунної
системи рослин [7]. АК — попередники і складові протеїнів — нале-
жать до ключових компонентів життєдіяльності рослинних ор-
ганізмів. Як учасники багатьох біохімічних реакцій вони впливають
на метаболічні і фізіологічні процеси, ріст і розвиток рослин. Нако-
пичення АК, які виконують функції осморегуляторів, належить до
універсальних реакцій-відповідей на абіотичні стресори [8—11]. АК
беруть участь у регуляції внутрішньоклітинного рН [12], детоксикації
АФК [13], синтезі ензимів і попередників вторинних метаболітів [13],
виступають енергетичними донорами у циклі трикарбонових кислот
[15, 16]. АК виконують регуляторні й сигнальні функції [8, 17], є по-
передниками в синтезі фітогормонів і низькомолекулярних азотистих
речовин [10, 12]. За умов патогенної інфекції АК стають джерелом
азоту для багатьох біотрофних збудників і постачальниками захисних
сполук для рослин [18, 19]. Патогенна інфекція змінює експресію
задіяних в обміні та транспорті АК генів [7]. Стресостійкі рослини
накопичують більше АК, ніж чутливі [10]. Зростання вмісту окремих
АК приводить до позитивних ефектів під час акліматизації рослин
[20], що уможливлює використання цих речовин для біостимуляції у
сільському господарстві [21].

Зернові культури є основним джерелом харчування людини.
Пшениця, жито та ячмінь стійкіші до дії багатьох абіотичних стресо-
рів, ніж кукурудза і рис. Механізми виживаності цих рослин у мінли-
вих умовах навколишнього середовища активно досліджують [1, 22—
24]. Стресостійкість формується на рівні цілої рослини, її тканин і
клітин [25]. Несприятливі абіотичні чинники провокують осмотич-
ний та оксидантний стреси з наступними денатурацією протеїнів і
накопиченням амінокислот [17]. Пролін, гліцин бетаїн, аспарагін і
глутамін належать до ключових АК, задіяних в індукції стре-
состійкості рослин [10]. Значне зростання вмісту проліну та інших
АК за умов засолення, посухи, дії екстремальних температур, УФ-B-
опромінення, забруднення важкими металами тощо належить до
універсальних неспецифічних реакцій рослин на стрес [26]. Здатність
до акумуляції проліну розглядають як показник стресостійкості рос-
лин [20]. За дії різних абіотичних стресорів вміст проліну в рослин-
них клітинах досягає 5 % пулу вільних АК [8].

Дослідження участі проліну в захисті тилакоїдних мембран хло-
ропластів під час пероксидного окиснення ліпідів (ПОЛ), спричине-
ного сольовим стресом і світлом високої інтенсивності, розпочались
більш як 20 років тому. Зокрема встановлено, що за наявності 1 М
проліну інтенсивність ПОЛ мембран та утворення синглетного кис-
ню зменшувались, хоча це не впливало на генерування супероксид-
них радикалів [27]. Накопичені експериментальні дані демонструва-
ли осмопротекторні властивості проліну, його здатність стабілізувати
структуру протеїнів, регулювати рН цитоплазми, зменшувати вміст
АФК [28]. Встановлено, що при формуванні реакції-відповіді на
стрес накопичуються сумісні осмоліти, серед яких пролін, гліцин бе-
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таїн та деякі інші вільні АК, які захищають клітини від пошкоджен-
ня [29]. До осмолітів належать невеликі незаряджені біомолекули, до-
бре розчинні у воді за фізіологічного значення рН. Вони можуть у
значних концентраціях накопичуватись у цитозолі без завдання шко-
ди органелам, підтримують осмотичний баланс і захищають клітини
від дії стресора [30].

Останнім часом увага до антиоксидантних властивостей проліну
та інших АК значно зросла, що стимулювало появу розробок, спрямо-
ваних на екзогенне використання цих сполук для обробки сільсько-
господарських культур. Повідомлялось, що екзогенні пролін, гліцин і
глутамін підвищували стійкість сільськогосподарських культур [20, 21].

Метою цього огляду були аналіз та узагальнення новітніх літера-
турних відомостей і результатів власних досліджень авторів щодо
участі АК у регуляції росту й розвитку культурних злаків в умовах
абіотичних стресів, висвітлення їхньої ролі у формуванні захисних
механізмів, стресостійкості та врожайності.

Тепловий і холодовий температурні стреси. Екстремальні темпера-
тури належать до головних абіотичних стресорів, які негативно впли-
вають на метаболізм, онтогенез і врожайність злаків. Прогнозують,
що за підвищення температури повітря в середньому на 1 С вироб-
ництво пшениці у світі зменшиться на 6 % [31]. Температура коли-
вається швидше, ніж змінюються інші абіотичні чинники і підсилює
їхні негативні ефекти. Встановлено, що у різних видів рослин у
відповідь на дію екстремальних температур накопичуються пролін і
гліцин бетаїн (ГБ). Хоча їхня роль у набутті термотолерантності за-
лишається суперечливою, вважають, що обидві сполуки позитивно
впливають на збереження нативної структури мембран та активність
рослинних ензимів [29]. За дії низької плюсової температури (+4 C)
у проростках пшениці зростали рівні ендогенних глутаміну, проліну,
аланіну, аспарагіну, гліцину, ГБ, валіну, треоніну та ізолейцину [32].
Між накопиченням ГБ, проліну та стійкістю до температурних стре-
сів існує певний зв’язок, проте не всі види рослин здатні до гіпер-
синтезу і накопичення цих сполук за дії стресорів.

Інтенсифікація біосинтезу ГБ і проліну в умовах температурного
стресу стимулювало пошук шляхів його регулювання. З’ясувалось,
що обробка рослин екзогенними ГБ і проліном значно підвищувала
стійкість і врожайність за несприятливого температурного режиму
[29]. Так, екзогенний пролін у концентрації 1 мМ знімав ефект зро-
стання вмісту H2O2 в коренях і пагонах проростків пшениці, спричи-
нений гіпертермією, тоді як аланін такої самої концентрації подіб-
ного ефекту не викликав [33]. Обробка проростків пшениці 1 мМ
розчином проліну нівелювала зумовлене загартувальним прогріван-
ням підвищення активності антиоксидантних ензимів — супероксид-
дисмутази, аскорбатпероксидази і гваяколпероксидази, тоді як після
обробки 1 мМ розчином аланіну подібних ефектів не спостерігали
[34]. У морозостійких сортів м’якої озимої пшениці за умови загар-
тування (+2 C) пролін накопичувався в значній кількості і зберігав-
ся після проморожування (—6 C) [35]. Захисна дія проліну вияви-
лась на стадії стресового (пошкоджувального) охолодження, тоді як
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за холодового загартування окисно-відновний баланс у клітинах
пшениці підтримувався переважно антиоксидантною системою [35].
За короткотривалої гіпотермії ми спостерігали зростання вмісту
вільних АК й проліну у пагонах 14-добових рослин морозостійкого
сорту озимої пшениці на 12 і 47 %, а в коренях — на 30 і 23 %. Ре-
акція на короткотривалу гіпертермію виявилась менш виразною [36].
Дослідження чутливих і толерантних до дії низької температури гено-
типів рису показало, що за низькотемпературного стресу збільшува-
лось накопичення розчинних протеїнів і проліну лише у стійкого
сорту [37]. Значне накопичення проліну та зростання антиоксидант-
ної активності відзначене у теплостійкого генотипу Sorghum bicolour
за теплового стресу, тоді як у чутливого генотипу зростання вмісту
проліну й активності ензимів не спостерігали, що дало підставу від-
нести ендогенний пролін до молекулярних біомаркерів термостій-
кості при проведенні селекційних робіт [38]. Внесення проліну і ГБ
в інкубаційне середовище в умовах in vitro сприяло уповільненню
інактивації Рубіско у проростків Oryza sativa за гіпертермії (+35—
45 C) [39]. Використання екзогенного препарату Macro-Sorb® Foliar
(«Bioiberica Corp.», Iспанія), який містить суміш L--амінокислот, за
теплового стресу оптимізувало метаболічні реакції, підвищило термо-
стабільність плазмолеми, зменшило вміст поліфенолів у рослин
Lolium perenne [40]. Подальші дослідження препаратів цієї лінійки,
зокрема Terra-Sorb® Foliar, показали, що фоліарна обробка сприяє
збільшенню фотохімічної ефективності (Fv/Fm), вмісту хлорофілу і
каротиноїдів та швидкому відновленню рослин після температурного
стресу (+36 C) [41].

Посуха. Посуху разом із високою температурою розглядають як
один із головних абіотичних чинників, що знижує продуктивність
сільськогосподарських культур і загрожує продовольчій безпеці. Ос-
новою ґрунтової посухи як фізичного явища є осмотичний стрес,
який виражається в зниженні водного потенціалу середовища віднос-
но водного потенціалу рослини. Через це фізіологічні вияви посухи
часто порівнюють з такими формами абіотичного стресу, як сольо-
вий і температурний [42]. Сучасні моделі зміни клімату передбача-
ють, що в наступні десятиліття частота, інтенсивність і тривалість
посух збільшиться [43]. Особливо небезпечні виклики посухи для ре-
гіонів вирощування зернових культур [3]. Посуха негативно впливає
на всі етапи онтогенезу пшениці, однак найчутливішими є фази
цвітіння та наливання зерна, а втрати врожаю залежать від тривалості
та інтенсивності стресового навантаження [23]. Посуха скорочує три-
валість фази наливання зерна, зменшує кількість і масу зерна в ко-
лосі, індекс урожайності, масу і висоту рослин, вміст хлорофілу, ін-
тенсивність фотосинтезу і транспірації, підвищує температуру
листків [44—47].

Про кореляцію між накопиченням проліну та посухостійкістю
сортів ячменю вперше повідомлено у праці Singh et al. [48]. Зокрема
показано, що за посухи стійкі сорти накопичують набагато більше
проліну, ніж чутливі [48]. У стійких і чутливих до зневоднення сортів
рису здатність до акумуляції проліну також корелювала з посухо-
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стійкістю, проте конститутивний вміст проліну в чутливих сортів ви-
явився вищим [49]. Дослідження вмісту ендогенного проліну в лист-
ках чутливих і стійких до посухи сортів ячменю також показало, що
за звичайних умов чутливий сорт містив більше проліну ніж посу-
хостійкий. Посуха викликала збільшення вмісту проліну в усіх сортів
ячменю приблизно в однаковій пропорції [50]. Водночас у рослинах
ячменю було виявлено зниження вмісту гліцину й серину під час по-
сухи та за одночасної дії посухи і високої температури [51]. Rajagopal,
Sinha [52] вперше показали, що після введення екзогенного проліну
в поживне середовище в’янення рослин пшениці за умов осмотично-
го стресу затримується. Thakur, Rai [53], дослідивши вміст вільних
АК за умов осмотичного стресу в рослинах кукурудзи, виявили
збільшення вмісту проліну в 4 рази, аспарагіну — в 4,5, серину й
гліцину — в 2,2 та аспарагінової кислоти — в 1,5 раза. Встановлено,
що разом з екзогенним проліном аланін, серин та аспарагін здатні за-
тримувати в’янення проростків кукурудзи за умов посухи [53]. У ли-
стках рису за посухи зростали вмісти проліну, орнітину, аргініну та
глутамінової кислоти [54]. Пролін виявився ефективним протектором
у культурі in vitro клітин кукурудзи, підтримував їхню життєздатність
упродовж 14 діб за летального засолення та осмотичного стресу [55].
За сумісної дії сольового й осмотичного стресорів кількість проліну,
що накопичувався в клітинах листків пшениці, прямо пропорційно
залежала від концентрації NaCl у субстраті і за відновлення поливу
зменшувалась [56]. Виявлено захисний вплив проліну на активність
нітратредуктази у рослин рису, що зазнали осмотичного стресу й за-
бруднення алюмінієм [57]. В етіольованих проростках пшениці після
теплового й осмотичного загартування вміст проліну істотно не
змінювався, проте збільшувався в загартованих зразках після ушкод-
жувальних впливів [58]. За помірної ґрунтової посухи значно зростав
вміст проліну в листках пшениці різних сортів. Після відновлення
поливу кількість проліну швидко зменшувалась, що свідчить про
інтенсивне використання АК для реабілітації після стресу. Отримані
дані дали підставу припустити, що в умовах посухи координована си-
стема осмотичного контролю функціонує досить ефективно, в ре-
зультаті чого ознаки оксидативного стресу не спостерігаються [59].
Значне накопичення вільного проліну виявлено у генотипів пшениць
різної посухостійкості [60, 61]. За модельованої помірної грунтової
посухи вміст вільних АК й проліну зростав у пагонах 14-добових рос-
лин озимої пшениці відповідно на 17 і 71 %, тоді як у коренях — на
50 і 61 % [36].

Обробка рослин кукурудзи екзогенним проліном за умов посухи
індукувала збільшення біомаси, довжини пагонів і коренів, зростан-
ня вмісту хлорофілу, розчинних протеїнів, вільних АК [62]. Встанов-
лено позитивний ефект фоліарної обробки проліном на ріст і фото-
синтетичну активність стійкого і чутливого генотипів кукурудзи [10].
Зростання вмісту розчинних протеїнів за обробки проліном спос-
терігали у пшениці [63]. Екзогенний пролін підвищував посу-
хостійкість кукурудзи як за передпосівного праймування, так і після
кореневої й позакореневої обробок. В усіх варіантах зростали водний
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потенціал, вміст хлорофілу, чиста продуктивність фотосинтезу, про-
дихова провідність і транспірація, концентрація СО2, максимальна
квантова ефективність ФС II, квантовий вихід ФС II, фотохімічне
гасіння і швидкість перенесення електронів, а також зменшувалось
нефотохімічне гасіння флуоресценції хлорофілу. Найефективнішою
виявилась коренева обробка рослин кукурудзи проліном [64].
Фоліарна обробка проліном за умов посухи стимулювала накопичен-
ня цукрів, олії, протеїнів, клітковини в насінні кукурудзи. В кукуруд-
зяній олії зростали вміст олеїнової і лінолевої кислот, концентрація
антиоксидантів, таких як каротиноїди, флавоноїди, токофероли [10].
Пролін як поліфункціональний осморегулятор і протектор виявляє
антиоксидантні властивості, бере участь у нейтралізації АФК [65].
Здатність проліну нейтралізувати АФК є однією з найважливіших йо-
го функцій [66]. Ґрунтуючись на даних літератури, можна припусти-
ти, що в умовах посухи пролін і ГБ знижують концентрацію АФК у
клітині і тим самим, підвищують ефективність антиоксидантного за-
хисту [29, 67]. Цілком імовірно, що разом із проліном захисний ан-
тиоксидантний ефект виявляють інші АК, здатні зменшувати вміст
АФК [26, 54]. Зазначені вище функції АК важливі для виживаності
рослин за дії посухи, а також післястресового відновлення, під час
якого АК є донорами азоту, необхідного для забезпечення ростових
процесів.

Засолення. Сольовий стрес — один із найсерйозніших обмежу-
вальних чинників росту й урожайності сільськогосподарських культур.
У засоленому ґрунті врожай зерна пшениці зменшується на 20—43 %
[68]. До найпоширеніших чинників засолення належить іригація [69].
Близько 20 % зрошуваних земель потерпає від засолення, і за оцінка-
ми фахівців до 2050 р. їх площа зросте приблизно на 50 % [70].

Засолення впливає на фізіологічні й біохімічні процеси рослин,
істотно знижує швидкість росту, зменшує врожайність. Надмірна
концентрація іонів Na+ спричинює осмотичний стрес із наступним
зниженням водного потенціалу, а порушення балансу поживних ре-
човин через збільшення вмісту іонів Na+ і Cl– у ґрунтовому розчині
генерує іонний дисбаланс, змінює іонний гомеостаз [69]. Токсичний
ефект засолення призводить до порушення цілісності мембран, інгібу-
вання фотосинтезу, надмірного утворення АФК, що спричинює ушко-
дження ліпідів, протеїнів і нуклеїнових кислот [69, 71, 72]. Осмотична
регуляція в рослинах, які культивуються в засоленому ґрунті, відбу-
вається за участю проліну та ГБ [24, 69]. Вміст цих АК за умов засо-
лення зростає в ячмені, кукурудзі, рисі, пшениці [24, 73—79].

За дії сольового стресу найбільше накопичується пролін у коре-
нях пшениці [78], ячменю [76] та кукурудзи [73]. У коренях пшениці
виявлено істотне накопичення ГБ, глутамату, глутаміну, аланіну, ас-
партату, аспарагіну [78]. У листках пшениці при засоленні зростав
вміст аспарагіну і глутаміну [80, 81]. Ці АК беруть участь у регуляції
осмотичного тиску, є попередниками антиоксидантів, вітамінів, ко-
факторів, задіяні у клітинному гомеостазі і механізмах антиоксидант-
ного захисту [10]. У листках ячменю за умов засолення виявлено
значне накопичення ГБ, аспарагіну, ізолейцину та серину [76]. Вод-
ночас у відповідь на сольовий стрес у надземній частині рослин ку-
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курудзи зафіксовано зниження вмісту аргініну, лейцину, серину і
глутамінової кислоти, тоді як вміст ГБ не змінювався, а проліну —
збільшувався [82]. Накопичення проліну при сольовому стресі коре-
лює зі стійкістю, і зазвичай активніше відбувається у солестійких
рослин [20]. Так, значне збільшення вмісту проліну за дії сольового
стресу зафіксовано у солестійких генотипах рису, тоді як у солечут-
ливих його вміст був нижчим [74].

Екзогенні пролін і ГБ за умов засолення посилювали стійкість
культурних злаків унаслідок активації ростових процесів, зменшення
поглинання іонів Na+, Cl–, стабілізації плазматичної мембрани, під-
вищення активності антиоксидантних ензимів [29]. Фоліарна оброб-
ка проліном зменшувала продихову провідність, швидкість транс-
пірації і зав’ядання рослин озимої пшениці, при цьому концентрація
100 мМ виявилась ефективнішою, ніж 50 мМ [63]. Екзогенний
пролін (30 мМ) пом’якшував вплив засолення на проростки рису; од-
нак за збільшення його концентрації до 40—50 мМ ріст уповільню-
вався [83]. Після фоліарної обробки кукурудзи проліном і фенілала-
ніном за умов засолення зменшувалось накопичення іонів Na+ і
посилювалась абсорбція K+, що змінювало співвідношення Na+/K+;
значно зростали вміст фотосинтетичних пігментів, площа листків,
кількість розчинних протеїнів, цукрів, загальних амінокислот, у
коренях і пагонах знижувався рівень ендогенного проліну [73]. У
проростках рису за дії засолення екзогенний пролін відновлював
співвідношення Na+/K+, експресував гени біосинтезу проліну P5CS
(піролін-5-карбоксилатсинтетази) та P5CR (піролін-5-карбоксилатре-
дуктази), знижував активність антиоксидантних ензимів СОД, перок-
сидази, аскорбатпероксидази, каталази. У період відновлення ріст
оброблених проліном рослин активізувався, знижувався вміст ендо-
генного проліну, зростали активності каталази та аскорбатпероксида-
зи, зменшувався вміст H2O2 [75]. Фоліарна обробка проліном пше-
ниці за дії сольового стресу сприяла збільшенню довжини й біомаси
коренів і пагонів, вмісту фотосинтетичних пігментів, фенолів та ак-
тивності антиоксидантних ензимів [84]. Повідомлялось, що в росли-
нах кукурудзи пролін захищав функціональні ланки ланцюга перене-
сення електронів у мітохондріальному комплексі II і підвищував
продуктивність фотосинтезу [85]. Слід зазначити, що пролін у високих
концентраціях сповільнював або пригнічував ріст рослини [20, 71]. Об-
робка рослин рису екзогенним ГБ зменшувала токсичний вплив NaCl,
посилювала поглинання іонів K+ [86], запобігала виникненню пошко-
джень у тилакоїдах хлоропластів і мітохондріях [87]. Екзогенний ГБ за
сольового стресу поліпшував ріст, продихову провідність та ефек-
тивність ФС II проростків кукурудзи [88]. Передпосівна обробка зер-
нівок пшениці ГБ значно посилила солестійкість проростків унаслідок
зменшення проникності плазматичної мембрани і підвищення осмо-
тичного потенціалу (s) в клітинах, який знижувався через засолення
[89]. Виявлено позитивний вплив ГБ на активність антиоксидантних
ензимів СОД, каталази й пероксидази у рослин пшениці [90].

Важкі метали. Забруднення ґрунтів і водойм важкими металами
(ВМ) відбувається природним шляхом (виверження вулканів, вивіт-
рювання гірських порід, лісові пожежі, випаровування з поверхні
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океанів), а також у результаті антропогенної діяльності [91], коли
промислові та сільськогосподарські відходи потрапляють у біосферу
[92, 93]. ВМ небезпечні для харчових продуктів і кормів, забрудню-
ють ґрунти, питну воду, водоносні горизонти й атмосферу [94]. Як
стійкі неорганічні хімічні елементи на відміну від органічних речовин
ВМ не розкладаються і не знешкоджуються біологічним шляхом [93].
Біоакумуляція і біомагніфікація ВМ у навколишньому середовищі
негативно впливає на всі живі організми. ВМ у токсичних концент-
раціях заважають нормальному функціонуванню рослин, порушують
метаболічні процеси в клітині, призводять до інактивації ензимів, ут-
ворення АФК та окиснювального стресу [91]. АФК у рослинних кліти-
нах знешкоджуються за участю АК [67]. Показано, що за дії ВМ у па-
гонах і коренях Oryza sativa накопичувались пролін, цистеїн, гліцин,
гістидин і глутамін [95, 96]. Пролін і гістидин посилювали детокси-
кацію металів через активацію внутрішньоклітинних антиоксидант-
них ензимів [91] та були задіяні в хелатуванні іонів металів у кліти-
нах і ксилемі [67].

На характер накопичення АК в органах рослини впливають
характеристика металу, його концентрація та тривалість дії [91]. По-
казано, що мідь (Cu) і кадмій (Cd) індукують біосинтез проліну в
рослинах пшениці [97—100], рису [101], кукурудзи [102—104] та при-
бережниці Aeluropus littoralis (Gouan) Parl. [105]. Встановлено, що за
підвищення концентрації Cd пролін активніше накопичувався в ко-
ренях пшениці, ніж у пагонах [106]. Iнтенсивне накопичення проліну
зафіксовано в пагонах кукурудзи за високих концентрацій ртуті (Hg)
[107]. Глутамінова кислота переважала в коренях пшениці за дії Cd-
стресу, тоді як у пагонах найвищою була концентрація аланіну [97].
За дії арсену (As) у пагонах рису найактивніше накопичувалися гісти-
дин, аспарагінова кислота і серин [108].

Екзогенні АК виявились ефективними для захисту пшениці від
токсичної дії міді [109]. В умовах Cd-стресу фоліарна обробка рослин
пшениці екзогенним проліном різної концентрації сприяла накопи-
ченню біомаси, збільшенню вмісту фотосинтетичних пігментів [110],
посилювала детоксикацію АФК та ефективність ФС II [109]. Оброб-
ка екзогенним проліном рослин рису зменшувала фітотоксичність
іонів ртуті Hg2+ унаслідок зниження вмісту АФК [111]. ГБ бере ак-
тивну участь у детоксикації АФК, сприяє осмотичному регулюванню,
стабілізації протеїнів і фотосистем, захищає цілісність мембрани від
дії ВМ [61]. Екзогенний ГБ значно поліпшував ріст коренів і пагонів,
збільшував приріст біомаси, вміст фотосинтетичних пігментів [112] і
фенолів [113] у рослинах пшениці.

Екзогенні гістидин, гліцин і глутамін змінювали транслокацію і
співвідношення між поглинанням нікелю (Ni) симпластом і апопла-
стом у коренях озимої й твердої пшениць (T. aestivum, T. durum).
Ефективнішими регуляторами співвідношення виявились глутамін і
гліцин, тоді як гістидин активніше впливав на переміщення ВМ до
пагонів пшениці. Зафіксовані ефекти, на думку авторів дослідження,
зумовлені здатністю АК зв’язувати Ni та утворювати специфічні ком-
плекси, які знижують проникнення ВМ крізь клітинні стінки й утри-
мують його в апопласті [114]. Гліцин, аспрарагінова кислота, лізин не
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впливали на поглинання і транслокацію Cu у проростках кукурудзи,
що можна пояснити низькою здатністю цих АК до утворення ком-
плексів з ВМ [115]. Цистеїн, навпаки, збільшував поглинання Cu, що
зумовлено здатністю цієї АК відновлювати Cu(II) до Cu(I) [116]. У
результаті утворюються вільні іони Cu+ і Cu+-зв’язані комплекси, які
активно поглинаються коренями кукурудзи [115].

Фоліарна обробка глутаміном, гліцином і цистеїном проростків
рису Oryza sativa за Cd-стресу викликала зменшення ПОЛ, активацію
задіяних у нейтралізації АФК каталази і СОД та збільшення вмісту
причетного до детоксикації ВМ глутатіону. Найефективнішим виявив-
ся цистеїн [117], що бере участь у синтезі ключових антиоксидантів —
глутатіону, метіоніну і фітохелатину [118]. Екзогенний гліцин знижу-
вав накопичення арсену в коренях і пагонах рису, посилював актив-
ність каталази, СОД і глутатіону, детоксикацію АФК [119].

Екзогенні АК пролін, гліцин і цистеїн виявились ефективними у
захисті стратегічно важливих злакових культур пшениці, рису, куку-
рудзи від дії ВМ. Фоліарна обробка рослин і праймування насіння
значно підвищували стресостійкість і зменшували токсичність дії ВМ.

УФ-B-опромінення. Сонячне світло як потужне джерело енергії
регулює ріст і розвиток рослин. Проте інтенсивне і тривале ульт-
рафіолетове УФ-B (280—320 нм) освітлення може гальмувати ріст,
зменшувати біомасу і площу листків, деформувати епідерміс, прово-
кувати зміни у складі кутикулярного воску, пошкоджувати ДНК,
продукувати АФК, змінювати клітинний метаболізм, експресувати
гени, причетні до синтезу антиоксидантних ензимів, знижувати фо-
тосинтетичну активність і стійкість до патогенів [120]. Помірна доза
УФ-В-опромінення здатна ініціювати ранню адаптацію рослин до
стресу внаслідок активації біосинтезу таких антиоксидантів, як глу-
татіон, фенілпропаноїди, цинамати, флавоноїди, піридоксин, тоді як
високі дози опромінення стрімко посилюють продукування АФК, з
якими не може впоратись антиоксидантна система, що призводить
до серйозних порушень у рослинних клітинах та їхньої загибелі [121].
Повідомлялось, що УФ-В-опромінення стимулює накопичення у
злаків специфічних антиоксидантних сполук і вторинних метаболітів,
зокрема вільних АК, серед яких переважає пролін [20]. Однак відо-
мості про накопичення проліну злаками за дії УФ-B-опромінення
носять суперечливий характер. Так, короткотривале опромінення
(40 хв) проростаючого насіння кукурудзи посилювало акумуляцію
проліну, тоді як опромінення до 60 хв, навпаки, зменшувало загаль-
ну кількість АК, у тому числі й проліну [122]. Рослини пшениці за дії
УФ-В-опромінення накопичували пролін, який уповільнював процес
ПОЛ [123]. На накопичення вільного проліну в листках пшениці
[124, 125] та ячменю [126] УФ-В-опромінення істотно не впливало,
проте вміст АК значно зменшувався у коренях ячменю [126]. Ефект
комбінованої дії УФ-В-опромінення і водного дефіциту на накопичен-
ня проліну проростками ячменю та пшениці виявився виразнішим за
вплив кожного окремого стресора [125, 126]. Зміни у вмісті й складі
вільних АК в зернівках пшениці, які дозрівали за дії УФ-В-опромінен-
ня, позначалися на якості зерна і залежали від чутливості сорту до дії
стресора [127]. Екзогенні ароматичні АК фенілаланін і тирозин, задіяні
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в антиоксидантному захисті від шкідливої дії УФ-В-опромінення
[120], посилювали синтез флавоноїдів у рослинах озимої пшениці. Ви-
користання цих АК сприяло накопиченню корисних для людини фе-
нольних сполук, а також ефективно захищало рослини від абіотичних
стресорів [128]. Окремі АК виявились ефективними хелаторами іонів
металів, тому значно підвищувалось засвоєння макро- і мікроелементів,
посилювався захист рослин від впливу ВМ [129].

Використання амінокислотних препаратів (АКП) у рослинництві. У
формуванні механізмів стійкості рослин до абіотичних стресорів особли-
ву роль відіграють АК. Вони регулюють транспорт іонів і продихову ак-
тивність, сприяють стабілізації субклітинних структур, експресують гени,
впливають на редокс-гомеостаз, сорбують вільні радикали [10]. Вміст
вільних АК за дії стресорів зростає в результаті гідролізу функціональних
або пригнічення синтезу нових протеїнів [20, 41]. Обробка екзогенними
АК дає змогу запобігти розпаду ендогенних протеїнів і заощадити енер-
гетичні ресурси. Останнім часом на світовому ринку біостимуляторів
значним попитом користуються препарати, які містять L-амінокислоти
[130]. Для їхнього виробництва використовують хімічний (кислотний,
лужний), термічний і ферментативний гідролізи відходів тваринного і
рослинного походження [129, 131]. АКП легко засвоюються рослинами,
транспортуються й використовуються як джерела азоту і вуглецю. Це за-
ощаджує енергію, яку витрачає рослина на перетворення органічних ре-
човин, синтетичних нітратів та аміаку на амінокислоти. Комерційні АКП
випускають у формі рідких концентратів, розчинного порошку або гра-
нул і використовують для передпосівного праймування насіння, фоліар-
ної і кореневої обробок [131]. АКП екологічні, активують фізіологічні й
молекулярні механізми, які стимулюють ріст і продуктивність, пом’як-
шують вплив абіотичних стресорів на сільськогосподарські культури. Ос-
новними компонентами АКП є суміш вільних АК, оліго- та поліпеп-
тидів, що діють як сигнальні молекули. Більшість комерційних АКП
виробляють компанії Iталії, Iспанії, США, КНР та Iндії [129]. Відомості
про основні АКП наведено в таблиці.

Препарати, створені на основі АК, є мультиплексними антистре-
сантами. Вони сприяють активації процесів репарації, мінімізують не-
гативний вплив абіотичних стресорів, стимулюють відновлення після
дії низької і високої температур, посухи, засолення ґрунту, механічних
ушкоджень. Вони уповільнюють в’янення за осмотичного стресу, оп-
тимізують водний гомеостаз за спекотної погоди, запобігають засихан-
ню. Як універсальні осмоліти вони підтримують плинність мембран на
рівні, достатньому для функціонування фотосинтетичного та енерге-
тичного апаратів клітини, що дає рослинам змогу виживати в умовах
екстремальних температур. Препарати АК застосовують для фоліарної
обробки й передпосівного праймування, під час фертигації рослин, які
вирощують за краплинного зрошування. Поліфункціональні біостиму-
лятори, створені на основі АК, застосовують для різних сільськогоспо-
дарських культур: зернових, бобових, технічних, листкових, плодових,
овочевих, ягідних, кісточкових, цитрусових, оливкових, лози. Вони без-
печні для навколишнього середовища і без руйнівних впливів на
довкілля ефективно захищають сільськогосподарські культури від
абіотичних стресорів.
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Найпоширеніші на світовому ринку препарати на основі амінокислот

Препарат Склад

Вміст
вільних
аміно-

кислот, %

Метод
застосування Виробник

Амінокислоти, отримані гідролізом тваринного білка

Terra-Sorb
листок

Вільні амінокислоти,
макро- та мікроелементи

9,3 Листкова
обробка

Bioiberica
(Іспанія)

Terra-Sorb
корінь

Вільні амінокислоти,
азот

6

Лінійка
Terra-
Sorb

Terra-Sorb
комплекс

Вільні амінокислоти,
макро- та мікроелементи

20 Листкова
обробка, полив

під корінь

Terramin Pro Вільні амінокислоти,
азот

18 Листкова
обробка, полив

під корінь

Equilibrium Вільні амінокислоти,
полісахариди, екстракт

Ascophyllum nodosum

15 Листкова
обробка

Ruter AA Вільні амінокислоти,
макро- та мікроелементи

7 Полив під
корінь,

предпосівна
обробка насіння

Fertitec
(Іспанія)

Pepton 85/16 Вільні амінокислоти,
пептиди

16,5 Листкова
обробка, полив

під корінь

APC Agro
(США,
Іспанія)

Siapton Вільні амінокислоти,
пептиди

10 Листкова
обробка

IsAgro (США)

Амінокислоти МАХ Вільні амінокислоти,
фітогормони

25 Листкова
обробка

ПП
«НАНОФЕРТ»

(Україна)

Авангард гроу аміно Амінокислоти, солі
гумінових і фульвових
кислот, бурштинова

кислота, ПЕГ

28 Листкова
обробка

UKRAVIT
(Україна)

Амінокислоти, отримані гідролізом рослинного білка

Megafol Вільні амінокислоти,
макро- та

мікроелементи, бетаїн,
вітаміни, фітогормони,
полісахариди бетаїну

28 Листкова
обробка, полив

під корінь,
предпосівна

обробка насіння

Valagro
(Італія)

МС Екстра Вільні амінокислоти,
бетаїн

25 Листкова
обробка, полив

під корінь

Valagro
(Італія)

MAX Plant
Amino 50

Вільні амінокислоти,
азот

40—50Лінійка
Plant
Amino

MAX Plant
Amino TE

Вільні амінокислоти,
макро- та мікроелементи

30—40

Листкова
обробка, полив

під корінь

Citymax
Agrochemical

(Китай)

Kaishi Вільні амінокислоти,
азот

13,2 Листкова
обробка

SumiAgro
Europe
(Велика

Британія)

Probiofer
(A, B, L)

Вільні амінокислоти,
азот

20—80 Листкова
обробка, полив

під корінь

Chaitanya
Group of
Industries
(Iндія)



Підсумки. Аналіз і систематизація наукових досліджень, присвя-
чених вивченню вільних АК, показали, що ці сполуки є активними
учасниками метаболічних і фізіологічних процесів на різних етапах
онтогенезу рослин. Саме це зумовлює особливе значення АК у фор-
муванні стресостійкості і відкриває широкі можливості використан-
ня їх для підвищення врожайності. Регуляторні механізми, опосеред-
ковані застосуванням екзогенних АК, спрямовані на стимулювання
антиоксидантного захисту та підвищення ендогенного вмісту інших
захисних сполук. Подальші дослідження доцільно спрямувати на
вивчення генів, причетних до біосинтезу АК, з’ясування ролі окремої
АК у формуванні стійкості до абіотичного стресора, вивчення особ-
ливостей сигналінгу і взаємодії з іншими сигнальними сполуками.

Робота виконана за фінансової підтримки Національної академії
наук України № III-82-17.463 «Гормональна регуляція росту та розвит-
ку зернових культур під впливом негативних кліматичних факторів»
(2019–2023).
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THE ROLE OF AMINO ACIDS IN THE REGULATION OF STRESS RESISTANCE
OF THE CEREAL CROPS

K.O. Romanenko, L.M. Babenko, I.V. Kosakivska

M.G. Kholodny Institute of Botany, National Academy of Sciences of Ukraine
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Free amino acids are the precursors and components of proteins that are active participants
in metabolic and physiological processes at different stages of cereal ontogenesis. Under the
action of abiotic and biotic stressors, their content increases significantly, which allows us to
consider amino acids as biomarkers of the stress state. The research results indicate a corre-
lation between the ability to accumulate endogenous amino acids and stress resistance of
plants. Hypersynthesis of amino acids contributes to the maintenance of cell turgor, osmo-
tic balance, and stabilization of membranes. Such protective effects prevent the leakage of
electrolytes from the cells; reduce the content of reactive oxygen species, prevent oxidative
explosion. The review discusses the multiplex role of amino acids in plants exposed to abio-
tic stresses, with particular attention to the activation of antioxidant defense systems.
Metabolic regulation involving amino acids is considered as the main strategy for the pro-
tection and survival of plants under unfavorable living conditions. The review provides exam-
ples of the successful use of exogenous amino acids and their derivatives to improve the stress
resistance and productivity of cultivated cereals and the use of amino acid preparations in
crop production.

Key words: amino acids, proline, glycine betaine, abiotic stresses, resistance, cereals.
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