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На сьогодні загальновизнаним стресовим гормоном є абсцизова кислота
(АБК), яка задіяна в регуляції стійкості рослин до впливу низки абіотичних
стресорів — посухи, засолення, високих та низьких температур, важких ме-
талів. Нафтове забруднення ґрунту, яке досить широко розповсюджене, є
комплексним полікомпонентним стресом для рослин. Рослини, що ростуть
на забрудненому нафтою ґрунті, потерпають від посухи, гіпоксії й підвище-
ної температури. Незважаючи на широкий спектр регуляторної ролі АБК
упродовж росту та розвитку рослин, механізм її дії насамперед зумовлений
регуляцією водного балансу в рослин за стресового навантаження. Метою
нашого дослідження було схарактеризувати роль АБК у збереженні водного
балансу рослин-фіторемедіантів Carex hirta L. за впливу полістресу — наф-
тового забруднення ґрунту. Встановлено, що за умов полікомпонентного
стресу ендогенний вміст АБК підвищився в надземних органах C. hirta
більшою мірою, ніж у підземних. Зростання вмісту АБК у коренях сприяло
збільшенню загального об’єму кореневої системи. Виявлено збільшення
кількості напіввідкритих продихів і зменшення повністю відкритих продихів
та збільшення товщини кутикули верхньої і нижньої епідерми внаслідок
підвищення вмісту пулу вільної та зв’язаної форм ендогенної АБК. Це має
сприяти зменшенню втрат води рослиною через транспірацію. Загалом
збільшення концентрації АБК у різних органах C. hirta за полікомпонентно-
го стресу (нафтового забруднення ґрунту) спричинило запуск каскаду мор-
фофізіологічних змін, які сприяли збереженню водного балансу рослин та
підвищенню їх стресостійкості.

Ключові слова: Carex hіrta L., абсцизова кислота, водний баланс, стре-
состійкість, нафтове забруднення ґрунту.

Дослідження останніх років здебільшого зосереджені на вивченні
реакцій рослин на окремі абіотичні стреси [1]. Однак у природі рос-
лини часто зазнають одночасного впливу кількох абіотичних стре-
сорів. Реакція рослин на комбіновані стреси відрізняється від реакції
на окремі стреси [2, 3]. Цю реакцію на полістрес неможливо перед-
бачити на основі реакцій на окремий стрес [4], оскільки запускають-
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ся специфічні системні реакції, які важливі для адаптації [2]. Доте-
пер незрозуміло, який ефект буде мати одночасна дія кількох стресів
на рослину — антагоністичний, синергічний чи адитивний [5].

Нині пропонується комбінацію стресів розглядати як новий вид
абіотичного стресу [6]. Таким комплексним полікомпонентним стре-
сом для рослин є нафтове забруднення ґрунту, яке набуло широкого
розповсюдження [7, 8, 9]. При потраплянні в ґрунт нафта може при-
звести до кількох проблем: токсичності ґрунту, зниження водоутри-
мувальної здатності, вмісту вологи, гіпоксії та підвищеної температу-
ри [8, 10]. Такі ґрунти потребують відновлення.

Один з найекономічніших й екологічно чистих методів віднов-
лення забрудненого нафтою ґрунту є метод фіторемедіації. Його пе-
ревагами порівняно з традиційними ремедіаційними технологіями є
відсутність або невелика кількість виникаючих вторинних відходів,
мінімальні порушення природних екосистем, можливість застосуван-
ня як на малих, так і на великих територіях, естетичність, відносна
простота реалізації, економічність [11]. Рослини для фіторемедіації
мають бути місцевими [12, 13], придатними до кліматичних і ґрунто-
вих умов забруднених ділянок [14] та витривалими до умов стресу
[15]. Найповніша реалізація відновлювального потенціалу рослин-ре-
медіантів можлива за розкриття механізмів їхньої адаптації до умов
забрудненого ґрунту.

Фітогормон абсцизова кислота (AБК) — ключовий регулятор
реакції рослин на абіотичні стреси [16]. АБК є найдослідженішим
стресовим гормоном [17], проте її роль за комбінованих стресів ще
мало вивчена. Деякі дослідження показали, що за впливу комбінова-
ного стресу (висока температура й посуха) в рослинах утворюється
більше АБК, ніж за дії окремих складових [4, 18]. Попри те, що АБК
виконує широкий спектр функцій у рості та розвитку рослин, її ос-
новною функцією є регуляція водного балансу рослин і стійкості до
осмотичного стресу [19].

Наше дослідження мало на меті схарактеризувати роль АБК у ре-
гуляції водного режиму в рослин-фіторемедіантів осоки шорстково-
лосистої (Carex hirta L.) за впливу комбінованого абіотичного стре-
су — нафтового забруднення ґрунту.

Методика

Дослідження проводили за умов дрібноділянкового польового досліду
в південно-східній частині м. Борислава з такими географічними ко-
ординатами: 49280971 пн. ш., 23426862 сх. д. Викопали два рови
завглибшки 0,25 м і площею 4 м2. Дно рову вистелили поліетилено-
вою плівкою з перфораціями. В один із них, що слугував контрольним,
внесли місцевий дерново-підзолистий ґрунт із фоновим, природним
нафтовим забрудненням, у другий — модельний, місцевий дерново-
підзолистий ґрунт з додаванням нафти в розрахунку 50 г на 1 кг ґрун-
ту (використовували сиру нафту з Бориславського нафтового родови-
ща густиною 0,86 г/мл).

Через 20 діб на кожну ділянку висадили по 150 клонів рослин
C. hirta віргінільного віку, які зростали на чистих територіях в од-

168

Л.В. БУНЬО, О.М. ЦВІЛИНЮК, Л.В. ВОЙТЕНКО

ISSN 2308-7099 (print), 2786-6874 (online). . 2025. Vol. 57. No. 2



норідних екологічних умовах. Висаджували їх в шаховому порядку в
лунки завглибшки 10—15 см, відстань між рослинами 15—25 см. Під
час всього періоду росту рослин вологість ґрунту підтримували в ме-
жах 60 % повної вологоємності. Відбір зразків здійснювали на 30-ту
добу росту рослин C. hirta, які перебували у фазі розетки (7—9
листків).

Для аналізу вмісту гормону АБК у 30-добових рослин відбирали
листки із середнього ярусу та корені й фіксували в рідкому азоті. Далі
рослинний матеріал гомогенізували та екстрагували 80 %-ним етано-
лом з 1—2 краплями антиоксиданту (0,02 % діетилдитіокарбамату
натрію). Екстрагували етанолом двічі по дві години й один раз
упродовж двадцяти годин за +4 °С. Гомогенат фільтрували й концен-
трували до водної фази за температури +40...45 °С. Три аліквоти із
водного залишку заморожували й витримували за температури 18 °С
упродовж 12 год для видалення білків і пігментів. Для виділення су-
марної фракції АБК аліквоту розмороженого водного залишку дово-
дили розчином 2 н НСl до рН 2,5 і центрифугували 20 хв за
15000 об/хв. Вільні форми АБК тричі екстрагували діетиловим ефі-
ром (співвідношення 1 : 1) із надосадової рідини. Кількість зв’язаних
форм АБК визначали після гідролізу водного залишку в 1 н NaOH у
30 %-ному етанолі.

Фракціонували АБК методом тонкошарової хроматографії (ТШХ)
на пластинках Silufol UV-254 («Kavalier», Чехія) у системі розчинників
хлороформ : етилацетат : оцтова кислота (70 : 30 : 5). Для ідентифікації
гормону використовували АБК фірми «Sigma» (США). Аналітичне
визначення фітогормону здійснювали методом високоефективної
рідинної хроматографії на хроматографі Agillent 1200 LC з діодно-ма-
тричним детектором G 1315 В (США) на колонці Eclipse XDB-C 18
4,5150 мм із зернистістю часток 5 мкм. Елюцію проводили в системі
розчинників метанол : вода (37 : 63). Аналізували проби у режимі
online, обраховували хроматограми за програмним забезпеченням
Chem Station (версія В.03.01) у режимі offline. Вміст АБК виражали у
нг/г сирої речовини [20].

Вимірювання об’єму кореневої системи здійснювали за методом
Д.А. Сабініна й I.I. Колосова [21]. Добре промиті й просушені фільт-
рувальним папером корені з одного клону C. hirta занурювали в мір-
чий циліндр із дистильованою водою. Об’єм кореневої системи об-
числювали за об’ємом води, яка витіснялася коренями у мірчому
циліндрі.

Для обчислення кількості та апертури продихів на абаксіальну
поверхню середньої частини листка наносили тонкий мазок прозоро-
го лаку. Плівку знімали препарувальною голкою і пінцетом, клеїли
на предметне скло та аналізували за допомогою мікроскопа XS-5520
MICROMED разом із модулем цифрової кольорової камери 5 Mpix
(ССD). Відбитки були зроблені на 7-ми листках кожного варіанта.
Апертуру продихів підраховували за збільшення 600, а кількість —
за збільшення 150. Кількість продихів і ступінь їх відкритості підра-
ховували в 15-ти полях зору в межах відбитка в кожному варіанті
досліду. Для забезпечення однорідності вибірок, продихи розглядали
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між другою та третьою жилкою, якщо лічити від центральної жилки
листкової пластинки [22].

Товщину кутикули обчислювали на поперечних зрізах листків,
отриманих із середньої частини листкової пластинки. Зрізи здійсню-
вали лезом від руки [23].

Морфометричні показники клітин, які вимірювали з мікроско-
пічних зображень, здійснювали за програмним забезпеченням Micro
Capture (версія 9.3).

Отримані кількісні значення були статистично оброблені за
Microsoft Excel 2016. Достовірність різниці між експериментальними
даними оцінювали за критерієм Стьюдента з використанням рівня
значущості p < 0,05 та 0,01 і 0,001.

Результати та обговорення

Ендогенні програми стійкості рослин модифікуються таким чином,
щоб структурні та метаболічні зміни допомогли подолати несприят-
ливі умови навколишнього середовища. Однією з основних біохіміч-
них змін у відповідь на стрес є підвищення рівня АБК [17]. За дії
нафти в осоки шорстковолосистої, фіторемедіанта забруднених наф-
тою ґрунтів [24], спостерігалось підвищення вмісту АБК у листках і
коренях, відповідно, на 52 % і 19 % відносно контролю (рис. 1).

Експериментальні дані демонструють, що значна частина АБК,
яка наявна в коренях, може мати листкове походження. Здатність
AБК переміщуватись на великі відстані за допомогою білкових
транспортерів у акропетальному та базипетальному напрямках суди-
нами ксилеми та флоеми в усі органи рослини дає змогу гормону ви-
конувати роль критичного месенджера стресового стану й здійснюва-
ти зв’язок між коренем і пагоном, регулювати транспорт води та
контролювати комунікацію між органами [17, 25, 26]. Відомо, що для
синтезу АБК у коренях використовуються попередники, які транс-
портуються з листків [27].
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Рис. 1. Вміст АБК в органах рослин C. hirta на 30-ту добу росту за умов нафтового за-
бруднення ґрунту (5 %) (*різниця між контролем і дослідом вірогідна за p < 0,001)



АБК синтезується в листках, корені, стеблі, плодах, однак голо-
вним сайтом утворення гормону є хлоропласти, судинна система та
замикальні клітини продихів, а накопичується АБК здебільшого у ва-
куолях [28, 29]. Вміст абсцизової кислоти в листках зазвичай вищий,
ніж у коренях [30]. Нами встановлено, що за дії нафтового забруд-
нення у листках C. hirta сумарний рівень вільної і зв’язаної форм
АБК був вищий у 1,5 раза порівняно з контрольними рослинами та
удвічі порівняно з коренями. Відомо, що ендогенний вміст АБК у ли-
стках і коренях визначається співвідношенням між процесами біо-
синтезу, кон’югації, деградації, а також пов’язаний із можливістю її
транспортування [30, 31]. Хоча основним місцем біосинтезу АБК є
листки, а не корені [30, 32, 33], однак первинним місцем її біосин-
тезу буде той орган, який зазнає більшого стресового навантаження
[34, 35]. Зниження водного потенціалу ґрунту індукує синтез АБК у
коренях, яка транспортується по ксилемі до листків [34]. Також пер-
винне місце біосинтезу АБК у рослин за дефіциту води може зміню-
ватися залежно від стадій їх розвитку. Наприклад, в арахісу (Arachis
hypogaea L.) за умов посухи на стадії розсади місцем біосинтезу АБК
були корені, а на стадії плодоношення — листки [35].

Встановлено, що інтенсивність росту окремих органів рослин за-
лежить від концентрації ендогенної АБК. Зокрема, зміни рівня цьо-
го гормону задіяні у регуляції розвитку та росту кореневої системи
культурних злаків [17, 26, 36]. Корені рослин C. hirta за дії нафтово-
го забруднення мали вищий вміст АБК порівняно з контролем (див.
рис. 1) і, відповідно, були довшими й товщими [24]. Такі зміни при-
звели до збільшення у 3,6 раза загального об’єму кореневої системи
порівняно з контрольним варіантом (рис. 2). Об’єм кореневої систе-
ми, як інтегральний показник, залежить від кількості бічних коренів,
їхньої товщини й наявності кореневих волосків і характеризує її по-
тужність. Довгі та товсті корені C. hirta сприяють росту рослин в умо-
вах водного стресу, спричиненого нафтовим забрудненням ґрунту
[26].

Під час посухи швидкість втрати води через транспірацію може
перевищувати швидкість поглинання води коренями. Тому відбува-
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Рис. 2. Об’єм кореневої системи рослин C. hirta (одна зона кущіння) за умов росту
на забрудненому нафтою ґрунті (*різниця між контрольними та дослідними рослина-
ми вірогідна за p < 0,05)



ється перерозподіл ресурсів в організмі рослини. Збільшується об’єм
кореневої системи, яка є водопоглинальним органом [37, 38]. Гідро-
тропізм є основним механізмом, що спрямовує ріст коренів для по-
шуку води, й АБК є важливим чинником, який впливає на гідро-
тропні реакції кореня. Корені рослин або глибоко проникають у
ґрунт, утворюючи множину бічних коренів при наближенні до під-
земного джерела вологи, або відразу збільшуються в діаметрі, утворю-
ють більше бічних корінців із більшою кількістю кореневих волосків,
у такий спосіб збільшуючи загальну площу поглинальної поверхні,
що сприяє максимуму вилучення вологи та поживних речовин із
ґрунту [31, 39].

Підвищений вміст АБК у коренях рослин за умов дефіциту води
відіграє важливу роль у передаванні сигналів від коренів, які перебу-
вають за стресових умов, до пагонів, що, зрештою, призводить до во-
дозберігальної антитранспірантної активності, зокрема до за-
кривання продихів [31, 40]. Продиховий апарат виконує основну
роль у випаровуванні води рослинами, тому швидкість транспірації
значною мірою залежить від ступеня їх відкритості [41]. Апертура
продихів регулюється тургоріндукованими змінами розмірів продихо-
вих замикальних клітин і відіграє значну роль у регуляції водного
статусу рослини [40, 42]. Нами було виявлено, що кількість продихів
на абаксіальній поверхні листка за дії нафтового забруднення майже
не відрізнялась від контролю (рис. 3).

В епідермі C. hirta на абаксіальній поверхні листків переважали
напіввідкриті продихи станом на 12 год доби (рис. 4). У рослин, що
росли на забрудненому нафтою ґрунті, кількість напіввідкритих про-
дихів збільшилась, а повністю відкритих продихів зменшилась,
відповідно на 15 та 14 % відносно контролю. Натомість кількість за-
критих продихів була практично на рівні контролю. Дослідженнями
Г. Коровецької зі співавт. [43] встановлено, що для продихів
листків C. hirta характерна так звана продихова плямистість — різний
ступінь відкритості продихів у певний момент часу за умов нафтово-
го забруднення. Піки відкритості продихів у листках були зміщені у
часі на 2 год порівняно з контрольними зразками.
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Рис 3. Відбитки абаксіальної поверхні листків контрольних рослин C. hirta та на 30-ту
добу росту на забрудненому нафтою ґрунті (5 % нафти) (150)

Контроль Ґрунт + нафта (5 %)



За умов стресу продихи можуть мати неповний ступінь відкри-
тості або закриватись повністю [44]. Апертура продихів зменшується
за тривалої нестачі вологи в ґрунті [27, 40, 45], що узгоджується з отри-
маними нами результатами. Можливо, таке зниження апертури про-
дихів листків, що зростали за умов водного дефіциту, спричиненого
нафтовим забрудненням, допомагає рослині знизити втрати води.

Центральну роль у регуляції руху продихів відіграє АБК [40, 46].
За умов браку води сигнал про необхідність закриття продихів над-
ходить до листків від коренів [33]. Водночас посилена акумуляція
АБК у листках може зберігатись упродовж кількох тижнів. Так, у
листках Fagus sylvatica L. підвищений рівень АБК зберігався впро-
довж 30 днів посухи [33].

В умовах браку вологи АБК індукує також потовщення кутику-
ли епідерми листків [47]. Якщо продихи є епідермальними порами,
які контролюють водообмін, то кутикула є гідрофобним зовнішнім
шаром клітинної стінки епідерми, який запобігає позапродиховій
втраті води [47]. За умов нафтового забруднення у рослин C. hirta
сформувалась майже утричі товща кутикула на епідермі адаксіальної
поверхні листків та удвічі на епідермі абаксіальної поверхні порівня-
но з контролем (таблиця). Кутикула, змінюючи свою товщину, фор-
мує щільніший бар’єр на шляху транспірації води.

Товща та менш проникна кутикула за дефіциту води утво-
рюється внаслідок накопичення кутину й воску [48]. АБК опосеред-
ковано регулює відкладення кутину й безпосередньо регулює синтез
воску та збільшує його вміст у кутикулі. Кутин також опосередкова-
но регулює біосинтез АБК. Було показано, що у рослин із порушен-
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Рис. 4. Стан продихів (% загальної кількості) листків контрольних рослин C. hirta та
на 30-ту добу росту за умов нафтового забруднення ґрунту (5 %)

Вміст води і товщина кутикули у листках рослин C. hirta на 30-ту добу росту за умов
нафтового забруднення ґрунту (5 % нафти)

Вміст води, % Товщина кутикули, мкм
Варіант

листки корені верхня епідерма нижня епідерма

Контроль 68,5±1,2 80,0±1,7 1,15±0,47 0,98±0,14

Ґрунт+нафта 76,5±0,9* 61,6±1,8* 3,09±0,78* 1,97±0,32*

*Різниця між контрольними та дослідними рослинами вірогідна за p < 0,05.



ням біосинтезу кутину знижується накопичення АБК і толерантність
до осмотичного стресу, хоча цей механізм нез’ясований [25, 47, 49].

Підвищений рівень АБК індукує морфофізіологічні зміни в рос-
лин осоки шорстковолосистої, які за умов росту на забрудненому
нафтою ґрунті, що утруднює водопоглинання і спричинює гіпоксію,
мають сприяти зберіганню води. Було виявлено перерозподіл води в
органах рослини — вміст води в листках підвищився на 12 %, а у ко-
ренях знизився на 23 % відносно контрольних показників (див. таб-
лицю). Такий розподіл води характеризує закономірності її погли-
нання та використання органами рослини [50]. Листки відтягують
воду від підземної частини рослини. Менший вміст води в коренях
під час посухи зумовлює покращення їхньої водопоглинальної здат-
ності [39, 50].

Таким чином, виявлене підвищення вмісту ендогенної АБК у
коренях та листках підтверджує її залучення до формування захис-
них реакцій, а саме — до збереження води в рослин C. hirta за умов
полікомпонентного стресу — нафтового забруднення ґрунту. Ендо-
генна АБК задіяна у підтримці водного балансу регуляцією аперту-
ри продихів і потовщення кутикули епідерми адаксіальної та
абаксіальної поверхонь листків. Наявні зміни в кореневій системі
C. hirta за впливу комбінованого нафтового стресу через підвище-
ний вміст АБК сприяють посиленню здатності рослин поглинати
воду з ґрунту.
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THE ROLE OF ABA IN SUPPORTING THE WATER BALANCE IN CAREX HIRTA L.
UNDER CONDITIONS OF OIL POLLUTED SOIL
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Today, the generally recognized stress hormone is abscisic acid (ABA), which is involved in
the regulation of plant resistance to a number of abiotic stressors — drought, salinity, high
and low temperatures, heavy metals. Oil pollution of soil, which is quite widespread, is a
complex multicomponent stress for plants. Plants growing on oil-polluted soil suffer from
drought, hypoxia and elevated temperature. Despite the wide range of regulatory roles of
ABA during plant growth and development, the mechanism of its action is primarily due to
the regulation of water balance in plants under stress. The aim of our study was to charac-
terize the role of ABA in maintaining the water balance of phytoremediant plants Carex
hirta L. under the influence of polystress — oil pollution of the soil. It was found that under
conditions of multicomponent stress, the endogenous content of ABA increased in the
above-ground organs of C. hirta to a greater extent than in the underground ones. The
increase in the ABA content in the roots contributed to an increase in the total volume of
the root system. An increase in the number of semi-open stomata and a decrease in fully
open stomata, and an increase in the thickness of the cuticle of the upper and lower epi-
dermis were found due to an increase in the content of the pool of free and bound forms of
endogenous ABA. This should contribute to a decrease in water loss by the plant through
transpiration. In general, an increase in the ABA concentration in various organs of C. hirta
under multicomponent stress (oil pollution of the soil) triggered a cascade of morphophysi-
ological changes that contributed to the preservation of plants water balance and increase of
their stress resistance.

Key words: Carex hіrta L., abscisic acid, water balance, stress resistance, polycomponent
stress, oil pollution of soil.
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