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В огляді розглядаються історичні аспекти відкриття стриголактонів, форму-
вання й розширення уявлень про їхню фізіологічну роль, класифікація при-
родних стриголактонів та їх ізомерів, видоспецифічність, головні структурні
особливості, участь в адаптації рослин до дії стресових чинників і взаємодія
з іншими фітогормонами. Відзначено, що стриголактони мають специфіч-
ний вплив на різні види рослин-паразитів. Різноманітність фізіологічних
функцій стриголактонів наведена для багатьох систем рослинних організмів.
Доведено, що вони беруть участь у формуванні кореневої системи, зокрема,
в рості первинного та бічних коренів, їх густоти, розвитку адвентивних ко-
ренів, збільшенні густоти й довжини кореневих волосків. Водночас механізми
транспорту стриголактонів від коренів до пагонів залишаються недосліджени-
ми. Стриголактони полегшують симбіоз рослини-хазяїна з актиноміцетами на
рівні ризосфери. Окремо в огляді розглядається роль стриголактонів у фор-
муванні надземної частини рослин — рості пазушних бруньок, розгалуженні
стебла, рості міжвузлів, формуванні кутів розгалуження та рості стебел рос-
лин, зубчастості листків. Відзначено, що роль стриголактонів у репродуктив-
ному розвитку рослин досі залишається нез’ясованою, хоча в стриголактон-
дефіцитних мутантів генеративні органи часто зменшені та деформовані.
Крім того, стриголактони контролюють процеси цвітіння та бульбоутворен-
ня. Багатогранною є роль стриголактонів в адаптації рослин до дії стресових
чинників, здебільшого до нестачі елементів мінерального живлення та осмо-
тичного стресу. Окремо висвітлюється, що відкриття синтетичних аналогів
стриголактонів створило можливості розробки нових агротехнологій контро-
лювання бур’янів, хоча вони іноді мають низку недоліків, пов’язаних як з їх
хімічними властивостями, так і з економічною доцільністю застосування цих
аналогів. Розглядається взаємодія стриголактонів з іншими фітогормонами.
Зокрема, синтез стриголактонів залежить від ауксинів, а в стриголактон-
дефіцитних мутантів збільшується транспорт останніх. Водночас стриголак-
тони та цитокініни здійснюють протилежний вплив на рослини на рівні ба-
гатьох фізіологічних процесів, наприклад, росту й розгалуження пагонів і
старіння листків. Стриголактони й абсцизова кислота спільно координують
механізми захисту рослин від дії посухи. Результати досліджень біологічної
ролі стриголактонів і впливу їх синтетичних аналогів на рослинний організм
можуть створити основу для розробки нових високопродуктивних агротех-
нологій.
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На сучасному етапі розвитку агробіології разом із застосуванням гер-
біцидів наявні альтернативні способи контролю бур’янів, які базу-
ються на екзогенному регулюванні процесів хибного «розпізнавання»
ними сигналів рослини-хазяїна для активації росту рослин-паразитів
та їх знешкодження до появи сходів основної культури [1].

Iсторія відкриття метаболітів, які беруть участь у передаванні
сигналів «розпізнавання» паразитом рослини-хазяїна починається в
1966 р. Тоді вперше було виділено сполуку з кореневих ексудатів ба-
вовнику (Gossypium hirsutum L.), яка мала стимулювальний вплив на
проростання насіння кореневого паразитичного бур’яну Striga lutea
Lour., хоча сам бавовник не був рослиною-хазяїном для нього [2].
Сполуку назвали стриголом, а її структура була ідентифікована через
6 років [3]. Вона була першою з групи сполук, які лише через 30
років отримали колективну назву «стриголактони» (СЛ), і які спочат-
ку розглядалися лише як стимулятори проростання паразитичних рос-
лин роду Striga [4]. Біологічна активність СЛ, як з’ясувалося пізніше,
проявилася в якості негативного регулятора розгалуження надземної
частини рослин, у регуляції симбіотичних відносин [5, 6].

Одночасно відбувався пошук чинників, які є критичними у вста-
новленні зв’язку між рослиною-хазяїном і паразитом. Тільки в 2005 р.
групою японських вчених було експериментально доведено, що ци-
ми факторами є СЛ [7, 8]. У підсумку в 2008 р. після кількох деся-
тиліть досліджень, СЛ, завдяки їхній багатофункціональності, були
виділені в новий клас фітогормонів [9].

Природні стриголактони та їхня класифікація. Природні СЛ є по-
хідними каротиноїдів зі структурою, що складається з консерватив-
ного бутенолідного кільця (D-кільце), яке пов’язане в певній сте-
реохімічній конфігурації (R-конфігурація) з другим, варіабельним
фрагментом. На основі будови цього фрагмента СЛ розділяють на ка-
нонічні, якщо вони представлені як консервативний трициклічний
лактон (ABC-кільце) (рис. 1) і неканонічні, якщо це інша структура
(рис. 2) [10—14]. Прикладами останніх є метилкарлактоноат [15], ге-
ліолактон [16], зеалактон, зеапіранолактон [17, 18] та авенаол [19].
На сьогодні описано понад 30 природних СЛ [20], і в майбутньому
можна очікувати збільшення кількості нових відкритих СЛ.

Оскільки перші СЛ були виділені не з безпосередньо рослини-
хазяїна для стриги, з’явились деякі докази, що вони не є фактични-
ми стимуляторами її проростання [2]. Але згодом стригол був іденти-
фікований також в інших рослин, зокрема, проса (Panicum miliaceum
L.), сорго (Sorghum bicolor (L.) Moench) і кукурудзи (Zea mays L.), без-
посередніх хазяїв для Striga. Окремі СЛ, наприклад виділені з корене-
вих ексудатів кукурудзи, не ідентифіковані й дотепер [21].

У подальшому в коренях сорго та вігни (Vigna unguiculata (L.)
Walp.) виявили два нових СЛ, структурно споріднених зі стриголом,
сорголактоном й електролом [22]. Оробанхол, нарівні з електролом,
був першим стимулятором проростання Orobanche в конюшини чер-
воної (Trifolium pratense L.) [23]. Цей факт вперше довів, що СЛ інду-
кують проростання насіння як Striga, так і Orobanche. Пізніше елект-
рол був структурно ідентифікований як оробанхілацетат, який не є
ізомером стриголу [24].

372

В.О. СТОРОЖЕНКО

ISSN 2308-7099 (print), 2786-6874 (online). Fiziol. rast. genet. 2024. Vol. 56. No. 5



373

БІОЛОГІЧНА РОЛЬ СТРИГОЛАКТОНІВ

ISSN 2308-7099 (print), 2786-6874 (online). Фізіологія рослин і генетика. 2024. Т. 56. № 5

Рис. 1. Структурні формули найпоширеніших канонічних стриголактонів: а — стри-
гол, б — дезоксистригол, в — гідроксидезоксистригол, г — сорголактон, д — сорго-
мол, е — оробанхол, є — оробанхілацетат, ж — оксіоробанхол, з — гідроксіоро-
банхілацетат, и — соланакол, і — фабакол, ї — медикаол

Рис. 2. Структурні формули неканонічних стриголактонів: а — метилкарлактоноат,
б — геліолактон, в — зеалактон, г — зеапіранолактон, д — авенаол



Соргомол, який є ізомером оробанхолу, виділений з кореневих
ексудатів сорго, синтезується одно- та дводольними рослинами [24].
СЛ 7-оксооробанхол, 7-оксооробанхілацетат і 7-гідроксіоробанхіла-
цетат були виділені з льону (Linum usitatissimum L.) [25] і також вияв-
лені в різних видів рослин, зокрема в огірка (Cucumis sativus L.) [26].
Види пасльонових, такі як тютюн (Nicotiana tabacum L.) і томат
(Solanum lycopersicum L.), синтезують соланакол і соланацилацетат —
унікальні СЛ, що містять бензольне кільце [26, 27]. Фабакол та фа-
бацилацетат, виявлені в гороху (Pisum sativum L.), містять епоксидну
групу [25]. Медикаол, ізомер дидегідрооробанхолу, що містить семи-
членне А-кільце, був виявлений у кореневих ексудатах люцерни усі-
ченої (Medicago truncatula Gaertn.) [28].

Певні СЛ виконують різні біологічні функції для деяких
симбіонтів. Наприклад, оробанхол активно індукує розгалуження гіф
у мікоризного гриба Gigaspora margarita, але повільно — проростання
насіння паразитичної стриги єгипетської (Striga hermontyca Benth.),
хоча, водночас є причиною високого рівня проростання насіння рос-
лин інших родів, зокрема Orobanche spp. і Phelipanche spp. Стригол у
концентрації 0,01 нМ спричинює 100 % проростання S. hermontyca
Benth. Висока біологічна активність притаманна солонаколу та оро-
банхілацетату. Вони спричинювали 95 %-ий ефект проростання на-
сіння вовчка малого (Orobanche minor Sm.) та 80 %-й вовчка гілляс-
того (Orobanche ramosa L.). На Striga gesnerioides (Will.) оробанхол й
оробанхілацетат проявляють помірну активність, проте стригол, 5-дез-
оксистригол, сорголактон і соргомол взагалі на ній неактивні [29].

На тепер для окремих видів схарактеризовано багато різних мо-
лекулярних форм СЛ [15, 20, 21], що імовірно, є причиною різно-
манітності їх біологічних функцій [22], а модифікації молекулярної
структури СЛ змінюють їхню біологічну активність. Наприклад, для
вігни та червоної конюшини ент-20-епі-оробанхол і його ацетильо-
ване похідне по-різному активували проростання насіння рослин-
паразитів [23].

Біосинтез і катаболізм СЛ. До розгляду СЛ як нового класу фіто-
гормонів, експерименти з використанням каротиноїддефіцитних му-
тантів довели, що біосинтез СЛ відбувається через каротиноїдний
шлях [14, 24]. Так, мутанти арабідопсису max3 й max4, гороху rms5 і
rms1 та рису d17 і d10, які були дефектні за каротиноїдрозщеплю-
вальною діоксигеназою 7 (CCD7) і CCD8 відповідно, були визнані
мутантами з дефіцитом СЛ [25]. Потім виявили, що залізовмісний
білок в арабідопсису AtD27 бере участь у біосинтезі СЛ [26]. Одно-
часно був проведений революційний біохімічний аналіз in vitro з ви-
користанням рекомбінантних білків D27, CCD7 і CCD8 у рослин
арабідопсису [27]. Виявилося, що ланцюг реакцій цих трьох білків за-
безпечує біосинтез неканонічної СЛ-подібної сполуки, карлактону з
транс--каротину через 9-цис--каротин і 9-цис--апо-10-кароти-
наль [27]. А пізніше в експериментах із використанням карлактонів,
мічених стабільним ізотопом, виявили, що карлактон перетворю-
ється на 4-дезоксіоробанхол (4DO) та оробанхол, які обидва є ендо-
генними канонічними СЛ рису, що доводить те, що карлактони є
проміжними продуктами біосинтезу СЛ in vivo [28].
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Підродина CYP711A цитохром-P450-оксигенази виконує функ-
цію перетворення карлактону як в канонічні, так і в неканонічні СЛ.
На рослинах арабідопсису була вперше виявлена участь CYP711A в
біосинтезі СЛ [28]. Пізніше було встановлено, що залізохелатуючий
білок DWARF27 (D27) є ще одним компонентом шляху біосинтезу
СЛ [29—31]. Водночас шляхи біосинтезу канонічних і неканонічних
СЛ до кінця недосліджені й відрізняються на різних етапах синтезу
для окремих молекулярних форм СЛ [24].

Нещодавно на рослинах арабідопсису було частково досліджено
механізми катаболізму СЛ. Спочатку був виявлений гідролітичний
фермент карбоксилестераза 15 (CXE15) як фермент гідролізу СЛ [32],
а пізніше з’ясувалося, що в цьому процесі бере участь не лише кар-
боксилестераза 15 (CXE15), а й карбоксилестераза 20 (CXE20). Зго-
дом визначені рентгенівські кристалічні структури молекул цих фер-
ментів для з’ясування механізмів фермент-субстратного зв’язування
в процесі гідролітичного розщеплення СЛ. N-кінцеві області CXE15
і CXE20 мають різноманітні вторинні структури, причому CXE15 ха-
рактеризуються -спіраллю, а CXE20 — /-складкою, їх структурні
відмінності регулюють швидкість гідролізу СЛ [33, 34].

Стабільність СЛ. Неканонічні СЛ менш стабільні, ніж канонічні,
що є однією з причин чому неканонічні СЛ були схарактеризовані
порівняно нещодавно. Наприклад, карлактони швидко розклада-
ються за висушування й, відповідно, повинні зберігатися в розчині
інертних органічних розчинників [35]. Подібна нестабільність спос-
терігалась і для інших неканонічних СЛ. Водночас канонічні СЛ
можна безпечно зберігати й без органічних розчинників, хоча дове-
дено, що канонічні СЛ хімічно нестабільні та швидко розкладаються
в ґрунті [36].

Крім того, період напіврозпаду 5-дезоксистриголу (5DS) щодо
стабільного канонічного СЛ у воді становив 1,5 доби, але він набага-
то менший в лужних умовах і, навпаки, триваліший у слабокислих. З
огляду на це СЛ залишаються стабільними в ризосфері саме внаслі-
док слабокислого середовища. Нестабільність СЛ у ґрунтовому роз-
чині дає змогу актиноміцетам і рослинам-паразитам використовува-
ти СЛ у якості сигналу про наявність коренів рослини-хазяїна [37].
Окрім того, різноманітні органічні сполуки, які здебільшого виділя-
ються коренями рослин, захищають СЛ від швидкої деградації [38].

Фізіологічні функції СЛ. Найістотнішою є роль СЛ у формуванні
кореневої системи рослин, але фізіологічні ефекти впливу СЛ на їх
ріст і розвиток досить суперечливі. Доведено, що СЛ регулюють ріст
первинного кореня. СЛ-дефіцитні мутанти арабідопсису і рису (Oryza
sativa L.) мають укорочений головний корінь, при цьому для першого
мутанта характерним є зменшення площі кореневої системи [39].

Обробка рослин GR24, синтетичним аналогом СЛ, спричи-
нювала збільшення довжини головного кореня рослин рису дикого
типу, причому на цей ефект впливав також вміст фосфатів і нітратів
у середовищі [39]. Але GR24 не для всіх видів індукує цей процес. У
люцерни та томата обробка GR24, навпаки, не впливала на довжину
коренів, а у Lotus japonicus (Regel) K. Larsen в умовах пригнічення
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експресії гена біосинтезу СЛ первинний корінь був довший, ніж
у рослин дикого типу [40]. В даний час залишається незрозумілим,
чому існують міжвидові відмінності в цих ефектах. Водночас нещо-
давно була доведена cукупна роль СЛ разом з оксидом азоту (NO) у
вкороченні первинного кореня рослин арабідопсису за нормальних
умов [41].

Проте слід враховувати, що вплив СЛ на ріст головного кореня
незначний, на відміну від ауксинів, через які, імовірно, діють СЛ
[42]. Оскільки ріст головного кореня контролюють інші фітогормо-
ни, ефект СЛ може бути замаскований через відмінності в загально-
му гормональному статусі в різних видів або за різних умов виро-
щування.

Доведено, що ріст бічних коренів багатьох видів також регу-
люється СЛ [39, 40]. Мутанти арабідопсису із порушеною передачею
сигналів СЛ мали фенотип із підвищеною щільністю бічних коренів
[43]. Але фенотипи мутантів рису та арабідопсису з порушеним
біосинтезом СЛ відрізнялися. У першого виду виявляли дефекти роз-
витку за цією ознакою, в другого вони були відсутні [39].

Зокрема, обробка GR24 рослин арабідопсису дикого типу та ри-
су спричинювала зниження щільності бічних коренів. У арабідопси-
су ця реакція зумовлена переважно пригніченням росту бічного ко-
реня в його апікальній частині [40]. Обробка енантіомером GR245DS
(імітує ендогенний СЛ) призводила до зниження щільності бічних
коренів, що доводить роль СЛ у контролі їх розвитку [44].

Також доведено, що СЛ беруть участь у розвитку адвентивних
коренів у рослин арабідопсису, гороху та рису [45]. Цікаво, що наве-
дений ефект протилежний для арабідопсису і рису: в першого мутан-
ти біосинтезу й передачі сигналів СЛ мають підвищену здатність до
адвентивного росту при загальному зменшенні кількості адвентивних
коренів після обробки GR24, а в другого аналогічні мутанти, навпа-
ки, мали коротший корінь, ніж у дикого типу [46].

Наступний процес за участю СЛ у розвитку кореневої системи —
це збільшення щільності та довжини кореневих волосків. За умов де-
фіциту поживних речовин в арабідопсису щільність кореневих во-
лосків була нижчою в мутантів передавання сигналів і біосинтезу СЛ,
ніж у рослин дикого типу [47]. Пізніше з’ясувалося, що в умовах де-
фіциту фосфатів у мутантів двох типів спостерігали коротші кореневі
волоски, ніж у рослин дикого типу [48].

Обробка рослин GR24 викликала протилежний процес — подо-
вження кореневих волосків у томатів дикого типу та арабідопсису,
але не в люцерни [40]. Водночас детальний аналіз із використанням
різних енантіомерів синтетичних СЛ показав, що вони мають силь-
ний вплив на ріст кореневих волосків [49].

Механізм транспорту СЛ від коренів до пагонів досі залишається
недослідженим. Початковою гіпотезою було те, що СЛ транспорту-
ються через ксилему [50]. Потім з’ясувалося, що за поглинання ко-
ренями рису міченого оробанхолу й 4-дезоксіоробанхолу обидві спо-
луки були ідентифіковані в пагонах, але не в ксилемному соку, що
спростовувало попередню гіпотезу [51]. Показано, що СЛ вивільню-
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ються в ризосферу, щоб полегшити симбіоз із актиноміцетами, який
підтримується наявністю специфічних переносників [52].

СЛ також є «невловимими інгібіторами розгалуження». Зокрема
доведено, що використання GR24 інгібувало ріст пазушних бруньок
[25]. На СЛ-дефіцитних та «сигнальних» мутантах було показано, що
СЛ сприяють подовженню міжвузлів стебла [53]. В окремих видів, зо-
крема у Medicago truncatula, із сильно розгалуженими пагонами в рос-
лин дикого типу, мутанти з дефіцитом СЛ мали коротші міжвузля за
відсутності збільшення розгалуження пагонів [54].

Молекулярні механізми участі СЛ у подовженні міжвузлів ще до
кінця не вивчені. ГК сприяє подовженню міжвузлів і діє як на поділ
клітин, так і на їх ріст розтягуванням. На рослинах гороху було по-
казано, що СЛ стимулюють подовження міжвузлів, впливають на
поділ клітин, і що вони діють незалежно від ГК. Відповідно, коли ви-
користовували подвійні мутанти із зміненими рівнями синтезу СЛ та
ГК, спостерігалися адитивні ефекти їх впливу на подовження між-
вузлів [53].

Кут між гілками й основним стеблом є важливим компонентом
будови пагона та істотним під час формування врожайності. Мутан-
ти СЛ арабідопсису мають дуже зменшені кути розгалуження [55],
однак для рису спостерігали збільшення кута розгалуження та, вод-
ночас, карликовість рослин, посилене розгалуження пагонів і спо-
вільнене старіння листків [56].

Дефіцит СЛ також може впливати на розміри стебел рослин. У
СЛ-дефіцитних мутантів арабідопсису знижується швидкість росту
камбію. Екзогенна обробка стебел GR24 стимулює поділ клітин у
міжпучкових областях і, відповідно, ріст камбію [57].

Доведено вплив СЛ на форму та зубчастість листків. Зокрема,
СЛ-дефіцитні мутанти арабідопсису мають кругліші розеткові листки
із вкороченими черешками. Цей фенотип відновлюється до рослин
дикого типу за блокування репресорів шляху синтезу СЛ [58]. Крім
того, обробка GR24 СЛ-дефіцитних мутантів відновлює форму лист-
ків [59]. У СЛ-дефіцитних мутантів люцерни ступінь зубчастості
листків також знижено. Виявлено, що на листках цих мутантів, об-
роблених GR24, спостерігалися глибші зубці, ніж у контролі [54].

Остаточна роль СЛ у репродуктивному розвитку досі повністю
не з’ясована, хоча гени синтезу СЛ мають вищий рівень експресії в
репродуктивних тканинах, зокрема в арабідопсису [60] й томатів [61].
Квіти, плоди та насіння в СЛ-дефіцитних мутантів часто менші, ніж
у рослин дикого типу. Наприклад, у СЛ-дефіцитних ліній томатів
спостерігали зменшений розмір квіток і плодів. Однак, поки що не-
зрозуміло, чим спричинене це зменшення [62].

Було доведено участь СЛ у контролі часу цвітіння та формуван-
ня симбіотичного апарату гороху [63]. У петунії зниження синтезу
СЛ призводить до формування фенотипів пізнього цвітіння [64], хо-
ча їх не спостерігали у відповідних мутантів арабідопсису, гороху або
рису. Лише в деяких із цих мутантів відбувалася затримка цвітіння. У
рослин томата та L. japonicus з порушенням синтезу СЛ виникали
серйозні дефекти форми квіток і плодів [61, 62]. Водночас було по-
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казано, що СЛ зменшують тривалість фази цвітіння томатів і генера-
тивного періоду їх розвитку, а рівень СЛ позитивно корелює з кіль-
кістю квіток та плодів у рослин цього виду [65].

Роль СЛ в адаптації рослин до дії стресових чинників. Участь СЛ
в адаптаційних реакціях рослин на вплив стресових чинників була
доведена на підставі спостереження, що синтез СЛ та їх ексудація в
ґрунт індукуються абіотичними сигналами [10, 66—71]. Нестача по-
живних речовин значно впливає на метаболізм СЛ. Найдефіцитніши-
ми для рослин макроелементами є азот (N) і фосфор (Р). У більшості
вивчених видів низька доступність P у ґрунті індукує синтез та ексу-
дацію СЛ. У деяких з них накопичення СЛ також спостерігалося за
вирощування на ґрунтах з низьким вмістом N [72]. На рослинах S. lyco-
persicum L. cпостерігали подовження первинних і бічних коренів за
низького вмісту або ж відсутності Р у середовищі після екзогенної
обробки рослин GR24 [73].

Рослини контролюють симбіози з актиноміцетами та ризобіями
у відповідь на доступність поживних речовин: за високого Р від-
бувається сильне пригнічення мікоризації, за високого N — утво-
рення бульб. Однак обробка СЛ не є істотною для такої регуляції
симбіозу, спричиненої поживними речовинами [74]. Наприклад,
пригнічення мікоризації високим вмістом P не припиняється після
обробки GR24 [75]. Отже, СЛ беруть участь у регуляції корисних ко-
реневих симбіозів, але метаболізм СЛ, зі свого боку, також регу-
люється кореневим симбіозом, ступінь цієї регуляції залежить від ча-
су після зараження, ступеня колонізації та супутніх стресів [72, 74,
76, 77].

СЛ, очевидно, опосередковують реакції, які, з одного боку, по-
кращують засвоєння мінеральних елементів, а з іншого — допомага-
ють рослині адаптуватися до їх нестачі незалежно від симбіозу. На-
приклад, СЛ контролюють розгалуження пагонів та інші зміни росту
у відповідь на дефіцит поживних речовин. У рослин рису та арабідо-
псису в умовах дефіциту елементів мінерального живлення співвідно-
шення корінь/пагін зазвичай збільшується — частково завдяки змен-
шенню розгалуження пагонів [39, 48, 50, 78, 79]. Крім того, низький
рівень P і N сприяють старінню листків і перерозподілу поживних
речовин — процесам, що також індукуються СЛ [80].

У разі дефіциту елементів мінерального живлення морфологія
коренів змінюється. Зокрема в рису зниження вмісту P або N при-
зводить до збільшення довжини головного кореня та зниження гус-
тоти бічних коренів. Ця фізіологічна реакція аналогічна для рослин,
оброблених GR24, і порушена в СЛ-дефіцитних мутантів [39]. В
арабідопсису дефіцит N призводить до аналогічних реакцій. Навпа-
ки, дефіцит P спричинює гальмування росту первинного кореня й
збільшення густоти бічних [81], що сприяє поглинанню поживних
речовин у верхньому шарі ґрунту [82]. Мутанти арабідопсису за СЛ,
вирощені на низькому рівні Р, не мають підвищеної густоти бічних
коренів.

В арабідопсису обробка GR24 спричинює збільшення густоти
кореневих волосків за низького вмісту Р [83]. I, навпаки, в СЛ-му-
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тантів спостерігали уповільнення збільшення густоти кореневих во-
лосків, накопичення антоціанів та знижену індукцію багатьох P-чут-
ливих генів [39, 48, 84]. Отже, СЛ можуть виконувати подвійну роль
у кореневому живленні рослин: з одного боку — у поглинанні еле-
ментів живлення, а з іншого — в оптимізації їхнього розподілу в рос-
линному організмі.

Була доведена роль СЛ у захисті рослин від токсичного стресу.
Зокрема, показаний кумулятивний ефект дії СЛ та оксиду азоту (NO)
в зменшенні несприятливого впливу миш’яку на рослинах томата
[85]. Подальші дослідження необхідні для підтвердження комбінова-
ної ролі СЛ та NO в підвищенні стресостійкості.

Роль СЛ у відповідях на осмотичний стрес була визначена на му-
тантних рослинах з порушеною передачею сигналу СЛ, а також після
ефектів обробки екзогенними аналогами СЛ (GR24) на функціону-
вання продихів. Їх фенотипи характеризуються переважно нижчою
чутливістю до АБК та/або порушенням її транспорту. Закриття про-
дихів у відповідь на обробку екзогенною АБК відбувається набагато
повільніше і не повністю в СЛ-дефіцитних мутантів порівняно з
відповідними дикими типами, але молекулярні механізми, що знахо-
дяться в основі цих процесів, залишаються невідомими [86, 87]. У
той самий час пригнічення синтезу СЛ інгібітором TIS108 в умовах
посухи індукувало зниження посухостійкості костриці очеретяної
(Festuca arundinacea Schreb.), що узгоджується з описаною вище кон-
цепцією [88].

Синтетичні аналоги СЛ. Можливість використання СЛ як акти-
ваторів масового проростання насіння рослин-паразитів у промисло-
вих посівах із метою їх швидкого знищення до появи сходів агро-
культур привертає значний інтерес. Але, оскільки природні СЛ мають
складну структуру і містять кілька стереогенних центрів, їх екстрак-
ція або синтез у промислових масштабах, необхідних для реалізації
цих можливостей, є занадто багатостадійними, енерговитратними, і,
як наслідок, дуже вартісними процесами [89]. Також є певні прога-
лини в знаннях щодо «нецільових» ефектів застосування СЛ і про-
блем у законодавстві, які регулюють їх цільове використання [90].

Синтетичні аналоги СЛ доступніші для масового виробництва та
хімічно стійкі. Рацемічний GR24 (GR24), що вище часто згадувався,
є одним з найпоширеніших на сьогодні аналогів СЛ. Він уперше був
отриманий групою Джеральда Розбері з університету Сассекса в
Брайтоні, США [91]. Нині GR24 вважається універсальним аналогом
СЛ, стандартом у більшості біологічних тестів. Пізніше фталімідний
аналог СЛ неймеген-1 (Nijmegen-1) був синтезований Званенбургом
із колегами в університеті Неймегена в Нідерландах [92].

Як з’ясувалося згодом, іміноаналоги СЛ також мають здатність
до активації проростання насіння стриги єгипетської (Striga hermonti-
ca), заразихи малої (Orobanche minor) і заразихи городчастої (O. cre-
nata), але не стриги геснерієвидної (Striga hesnerioides) [93].

Дослідження останніх років доводять ефективність екзогенної
обробки рослин GR24 для оптимізації як ключових ланок їх мета-
болізму [94, 95], так і, часом, анатомічної структури окремих органів
за стресових умов [95].
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Ще однією групою міметиків СЛ є бутеноліди, що не містять ок-
симетиленової або оксіімінної групи. До них належать дебранони (від
англ. debranching furanones — фуранони, що пригнічують розгалужен-
ня), які є заміщеними 5-феноксибутенолідами [96], похідні сахарину,
бензойної кислоти [97], тіоаналоги 4-метилдебранонів [98], похідні
4-гідроксикумарину, димедону [9], уретани (Т-2 та десятки інших
подібних сполук).

Синтезовано також нові аналоги GR24. Так, іміно-GR24 прояв-
ляв середню активність при пророщуванні насіння S. hermontica й був
неактивним щодо інших досліджених Striga spp. та Orobanche spp.
[93], а 3,6-дигідро-GR24 проявляв активність щодо розгалуження
гіфів грибів, але був неактивний як стимулятор проростання [99],
карба-GR24 був повністю неактивний [100]. Виявлено, що втрата
СЛ-подібної активності спостерігається внаслідок заміни лактонного
кільця D в молекулі GR24 на лактамне [100].

Після відкриття СЛ і їх різноманітної біологічної активності бу-
ло досліджено безліч можливих застосувань СЛ та СЛ-опосередкова-
них технологій, переважно для боротьби з паразитичними бур’янами.
Так, для активації проростання рослин-паразитів у ґрунті можуть ви-
користовуватися культури-пастки з посиленим синтезом СЛ, які не є
справжніми хазяями бур’янів, але виділяють СЛ у навколишнє сере-
довище для зниження запасів насіння рослин-паразитів у ґрунті шля-
хом індукції СЛ їх проростання. Вони збираються до зацвітання за-
разихових, для переривання життєвого циклу останніх і запобігання
їх розмноженню. Прикладом таких культур може бути соя (Glycine
max Moench.), яка була використана як «ловча» культура перед
посівом соняшника (Helianthus annuus L). Відомо, що овес, конюши-
на й гуньба використовувалися для зниження рівня зараження O. cre-
nata перед посівом гороху чи квасолі [101].

Як альтернативу посіву «ловчих» культур, можна вносити до-
ступні аналоги СЛ для стимуляції проростання насіння паразитів. До
переваг цього методу належать застосування низьких доз препаратів,
швидке розкладання в ґрунті, відсутність контакту з основними куль-
турами, оскільки вони використовуються до сівби. Проте аналоги СЛ
складно розподілити на достатню глибину в ґрунті — після повтор-
ного посіву культури при оранці насіння бур’янів із нижніх шарів
піднімається на поверхню й для реалізації цього способу часто
потрібне попереднє зволоження насіння, малодоступне в посушли-
вих регіонах. Крім того, до недоліків методу може бути віднесена
нестійкість аналогів СЛ у ґрунті [102]. Аналоги СЛ мають також ви-
соку вартість: для обробки 1 га необхідно близько 6,25 г неймегену-1,
що, згідно з каталогами компаній-продавців, оцінюється в 100 000
євро [102]. Водночас вартість виробництва GR24 істотно знизилася.
Отже, вдосконалення та здешевлення технологій виробничого синте-
зу аналогів СЛ може спричинити їх ширше впровадження в аграрний
сектор.

У США для знищення стриг використовують екзогенну обробку
ґрунту етиленом у дозі 1,5 кг/га, що ініціює проростання стриг. Од-
на обробка може позбавити ґрунт приблизно від 90 % життєздатного
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попередньо кондиціонованого насіння. Проте дана технологія трудо-
містка, через що її застосовують на дуже незначних площах [103].

Перспективним напрямом є також застосування сполук, які
сприяють руйнуванню природних СЛ у ґрунтах із метою зниження
ступеня проростання рослин-паразитів. Доведено, що такими сполу-
ками є розчини тіомочевини та бури (Na2B4O7), які каталізують
гідролітичне відщеплення бутенолідного кільця D від молекули СЛ.
Бура в розчині з неймегеном-1 та GR24 у співвідношенні 100 : 1
спричинює їх повний розпад упродовж 40 хв, тіосечовина у співвідно-
шенні 50 : 1 — протягом 30—60 хв. Остання також дезактивує АФК, які
беруть участь у прикріпленні зародкового корінця паразита до кореня
хазяїна. Обидві сполуки в концентраціях 1—5 мM не спричинюють по-
шкоджень рослин, хоча тривале використання боратів може призводи-
ти до токсичного накопичення бору в ґрунті [102].

В окремих працях зазначено, що СЛ-дефіцитні рослини більше
схильні до захворювань, спричинених інфекційними агентами [101].
Iнфікування рослин може знижуватися також через внесення вели-
ких, часто економічно необґрунтованих, доз азотних добрив на неза-
ражених полях безпосередньо перед проростанням стриг, що знижує
синтез СЛ кореневою системою [104]. Такий прийом ефективний на
зернових культурах і привабливий для дрібних землевласників.

Взаємодія СЛ з іншими фітогормонами. На сьогодні існує думка,
що СЛ взаємодіють із більшістю рослинних гормонів. Ці взаємодії
часто називають «взаємними впливами» (англ. «crosstalk»), але цей
термін більше стосується міжгормональної взаємодії шляхів пере-
давання сигналів. Тобто взаємодії між рослинними гормонами мають
тенденцію до перехрещення [105, 106]. Наприклад, гормон А регулює
синтез/транспорт/деградацію/передавання сигналів гормону Б. Вод-
ночас є безліч «непрямих» взаємодій, коли гормони А й Б регулюють
той самий процес, або коли довгострокові реакції на гормон А змі-
нюють вміст гормону Б.

Перші докази взаємодії між СЛ й ауксинами були відомі ще тоді,
коли залишалася невідомою молекулярна ідентичність СЛ. Ауксин
позитивно регулює експресію генів синтезу СЛ за допомогою свого
канонічного сигнального шляху як у пагонах, так і в коренях бага-
тьох видів, що показано у великій кількості праць [60, 105, 107—109].
В активних пагонах, що експортують ауксини, посилення синтезу СЛ
допомагає пригнічувати розгалуження пагонів та підтримувати їхнє
домінування. Разом з тим за втрати пагонів, які експортують ауксин,
синтез СЛ знижується, що полегшує активацію росту нових гілок.

Водночас СЛ, імовірно, регулюють експресію та активність
білків-транспортерів ауксину [110]. СЛ обмежують транспорт аукси-
ну через стебла, а в СЛ-дефіцитних мутантів збільшується транспорт
ауксину [111, 112]. Зменшуючи транспорт ауксину в стеблі, СЛ ус-
кладнюють експорт ауксину до бічних гілок пагонів. Отже, це один
із механізмів, за допомогою якого СЛ регулюють розгалуження паго-
нів, але цілком імовірно, що СЛ також діють безпосередньо в брунь-
ках, пригнічуючи розгалуження [113].

СЛ та цитокініни є фундаментально антагоністичними гормона-
ми. Обидва синтезуються в корені й передають пагонам інформацію
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про стан живлення, несучи протилежні сигнали. Цитокініни зазви-
чай передають інформацію, що сприяє росту пагонів, а СЛ, навпаки,
зазвичай пригнічують його. Водночас цитокініни сприяють розгалу-
женню пагона, тоді як СЛ його пригнічують. СЛ сприяють старінню
листків, а цитокініни затримують цей процес. Тому СЛ та цитокініни
беруть участь у перехресному регулюванні синтезу один одного, щоб
посилити свій вплив на розвиток рослини [111]. На рослинах рису є
докази того, що обробка цитокінінами може пригнічувати гени син-
тезу СЛ протягом короткого часу [114]. Загалом, оскільки синтез ци-
токінінів у коренях насамперед реагує на рівень нітратів у ґрунті, а
синтез СЛ зазвичай реагує на рівень фосфатів, рослини можуть ви-
користовувати співвідношення цитокініни/СЛ як індикатор загаль-
ного стану ґрунту.

СЛ та ГК спільно беруть участь у деяких процесах розвитку
рослин, таких як подовження листків і міжвузлів [115]. Було зроб-
лене припущення, що ГК регулює біосинтез СЛ. Однак дотепер ці
результати не підтверджені [116]. Разом з тим існує мало доказів на
підтримку прямої взаємодії СЛ і ГК. Прямі ефекти СЛ і ГК на
транскрипцію в проростках майже повністю адитивні, що ще раз
вказує на те, що ці гормони діють незалежно [117]. У рису, дійсно,
спостерігається довгостроковий негативний ефект обробки ГК на
експресію генів біосинтезу СЛ й ексудацію СЛ із кореневої систе-
ми [116]. Хоча це відбувається тільки через 24 год після обробки
ГК і вочевидь не є прямою відповіддю на обробку цим гормоном
[116, 117].

У СЛ та АБК є чіткі спільні риси. Вони є похідними кароти-
ноїдів і відіграють перехресну роль у захисті від посухи [118, 119].
Як і у випадку з ГК, виникло припущення про можливі взаємодії
СЛ та АБК, але в даний час існує мало переконливих доказів їхньої
прямої взаємодії, можливо це є результатом довгострокових змін
гомеостазу.

Таким чином, представлені результати численних робіт висвіт-
люють сучасні уявлення про структуру, фізіологічну роль СЛ і пер-
спективи використання їх синтетичних аналогів в агропромисловому
комплексі. Різноманітність структурної будови СЛ, імовірно, є пере-
думовою їх участі в регуляції багатьох біологічних процесів не лише
окремого рослинного організму, а й агроценозів через здатність СЛ
регулювати міжвидову взаємодію. З огляду на багатогранну роль СЛ
на організменому рівні, вони можуть бути корисними для створення
нових високоадаптивних форм культурних рослин після розробки їх
генетичних модифікацій із врегульованим синтезом СЛ. Значення
СЛ як стрес-протекторів також може розглядатися в контексті мож-
ливої перспективи для практичного застосування з метою посилення
адаптивних можливостей культурних рослин.

Особливу увагу привертає перспектива використання синтетич-
них аналогів СЛ в контексті формування високопродуктивних агро-
ценозів через їх можливе використання окремо або в комплексі з
іншими засобами для підвищення ефективності технологій боротьби
із забур’яненістю посівів. Цьому буде сприяти оптимізація технологій
синтезу відомих аналогів СЛ для їх здешевлення, або ж скринінгу но-
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вих сполук з СЛ-подібною активністю для подальшого залучення у
виробництво.

В цілому, СЛ як новий клас фітогормонів, мають великі пер-
спективи для створення нових і вдосконалення вже існуючих агро-
технологій, спрямованих на захист культурних рослин від бур’янів, та
в майбутньому можуть знайти більш широке застосування в агропро-
мисловому комплексі.
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The review considers historical aspects of the strigolactones discovery, the formation and
expansion of ideas about their physiological role, classification of natural strigolactones and
their isomers, species specificity, main structural features, involvement in plant adaptation
to stress, and interaction with other phytohormones. It is shown that strigolactones have a
specific effect on different species of parasitic plants. The diversity of physiological functions
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of strigolactones is given for many systems of plant organisms. It is proved that they parti-
cipate in the formation of the root system, in particular, in the growth of primary and late-
ral roots, their density, in the development of adventitious roots, in increase of the density
and length of root fibrils. At the same time, the mechanisms of strigolactones transport from
roots to shoots remain unexplored. Strigolactones facilitate the symbiosis of the host plant
with actinomycetes at the rhizosphere. The review considers also the role of strigolactones
in the development of the aboveground part of plants — axillary bud growth, stem branching,
internodes growth, formation of branching angles and growth of plant stems, leaf denting. It
is noted that the role of strigolactones in the reproductive development of plants is still
unclear, although strigolactone-deficient mutants often have reduced and deformed repro-
ductive organs. At the same time, strigolactones control the processes of flowering and tuber
formation. The role of strigolactones in plant adaptation to stress factors, mainly to mineral
nutrient deficiency and osmotic stress, is considered. It is separately emphasized that the dis-
covery of synthetic analogs of strigolactones created opportunities for the development of
new agricultural technologies for weed control, although they sometimes have a number of
disadvantages associated with both their chemical properties and the economic feasibility of
using these analogs. The interaction of strigolactones with other phytohormones is consi-
dered. In particular, the synthesis of strigolactones depends on auxins and, in strigolactone-
deficient mutants, on the transport of auxins. At the same time, strigolactones and cytokinins
have opposing effects on plants in many physiological processes, especially in shoot growth
and branching, as well as in leaf senescence. Strigolactones and abscisic acid act together to
coordinate the mechanisms that protect plants from drought. The results of the study on the
biological role of strigolactones and the influence of their synthetic analogues on plant
organisms could provide a basis for the development of new high-performance agricultural
technologies.

Key words: strigolactones, phytohormones, abiotic factors, parasitic plant, host plant.

ORCID

В.О. СТОРОЖЕНКО — V.O. Storozhenko: https://orcid.org/0000-0002-7355-3699

398

В.О. СТОРОЖЕНКО

ISSN 2308-7099 (print), 2786-6874 (online). Fiziol. rast. genet. 2024. Vol. 56. No. 5


