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В огляді розглянуто новітні дані щодо фізіологічних функцій оксиду азоту
(NO) в рослинах, використання донорів NO для підвищення толерантності
рослин до дії абіотичних стресорів та проведено аналіз чинників, які пере-
шкоджають широкому використанню донорів NO в практиці рослинництва.
Визначено, що одним із таких чинників є те, що в умовах стресу точно зав-
бачити рівень підвищення ендогенного вмісту NO при застосуванні донорів
NO досить складно. Зважаючи на дозозалежність і поліфункціональність
NO, за яких збільшення ендогенного вмісту NO може сприяти підвищенню
стійкості рослин, але й може призводити до індукції програмованої загибелі
клітин, невизначеність щодо рівня підвищення ендогенного вмісту NO є
істотною перешкодою для ефективного застосування донорів NO. Фунда-
ментальною перешкодою є також те, що остаточний ефект від застосування
донорів NO може визначатися взаємодією NO з іншими сигнальними сис-
темами, внаслідок чого характер впливу екзогенного NO залежить від
фізіологічного стану рослин. Крім того, чинником, що перешкоджає, є
складність у визначенні оптимального терміну для застосування донорів NO
за умов невизначеності моменту початку дії стресора, а також забезпечення
необхідної тривалості впливу екзогенного NO. Зроблено висновок, що необ-
хідною передумовою широкого використання донорів NO для підвищення
толерантності рослин до дії абіотичних стресорів є прогрес у фундаменталь-
них дослідженнях механізмів утворення NO в рослинах, механізмів NO-опо-
середкованого сигналінгу та визначенні чітких критеріїв, які б давали змогу
з високим ступенем надійності завбачати характер впливу донорів NO на
рослини. Iстотним є також розробка донорів NO з пролонгованою дією, які
б забезпечували поступове підвищення вмісту ендогенного NO упродовж
тривалого часу. Стверджується, що найперспективнішим напрямом, в якому
можна досягти прогресу ближнім часом, є застосування донорів NO для мо-
дифікації фітотоксичної дії гербіцидів.

Ключові слова: оксид азоту, донори оксиду азоту, сигналінг, абіотичні стре-
сори, гербіциди.

Абіотичні стресори, такі як посуха, екстремальні температури, важкі
метали та засолення спричинюють великі втрати врожаю сільськогос-
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подарських культур. Через глобальні зміни клімату та перманентне
посилення антропогенного впливу на довкілля очікується, що не-
вдовзі вплив абіотичних стресорів на агрофітоценози стане ще поши-
ренішими. Зважаючи на це, актуальним завданням є розробка ме-
тодів підвищення толерантності сільськогосподарських культур до дії
абіотичних стресорів. З можливих способів вирішення цього є спря-
мований вплив на вміст у рослинах оксиду азоту, важливої сигналь-
ної молекули, однією з функцій якої є формування реакції рослин на
дію різноманітних стресорів. Відомості, що свідчать про можливість
підвищення стійкості рослин до дії абіотичних стресорів внаслідок
впливу на вміст NO, зокрема використанням донорів NO, є беззапе-
речними [1—4]. Однак, на відміну від медицини, де застосування до-
норів NO давно перейшло в практичну площину, в рослинництві во-
но залишається лише перспективним напрямом. Дана стаття
присвячена аналізу чинників, що перешкоджають широкому викорис-
танню донорів NO в практиці рослинництва, зокрема для підвищен-
ня толерантності рослин до дії абіотичних стресорів, та напрямам
досліджень, які сприятимуть подоланню цих перешкод.

Фізіологічні функції NO у рослин. Оксид азоту (NO) — це газопо-
дібний радикал, який з одного боку є однією з активних форм кис-
ню (АФК), а з іншого — спроможний утворювати різноманітні ак-
тивні форми азоту (АФА): NO2, N2O3, пероксинітрит (ONOO–) та
S-нітрозоглутатіон (GSNO). Сигнальна роль NO в біологічних систе-
мах зумовлена низкою властивостей цієї молекули. NO — вільний ра-
дикал, невеликого розміру, є незарядженою молекулою, має корот-
кий час напіврозкладу та високу здатність до дифузії через біологічні
мембрани.

Значний прогрес у визначенні ролі NO в біологічних системах
досягнуто у 1980-х роках, коли було встановлено сигнальну роль NO
у зв’язку з сердцево-судинною системою людини. Водночас виявило-
ся, що сигнальна роль NO притаманна не лише тваринним, а й рос-
линним організмам.

Вперше утворення NO в рослинах встановлено Лоуєллом А.
Клепером під час дослідження вливу на рослини сої різних гербі-
цидів [5]. Численними дослідженнями показано, що NO є важливим
чинником розвитку рослин [6—13]. Сигнальна дія NO прослідко-
вується на всіх етапах життєвого циклу рослин і реалізації різно-
манітних фізіологічних функцій: перериванні спокою та індукції про-
ростання насіння [14—16], взаємодії рослин із ризосферою [17—19],
регуляції продихів [16, 20—22], старінні окремих органів й цілого ор-
ганізму рослин [23—25].

Однією з найважливіших сигнальних функцій NO є участь у
формуванні реакції рослин на дію різноманітних стресорів [24, 26,
27], як біотичних [28—32], так і абіотичних [2—4, 33—37]. Зокрема, з
сигналінгом, зумовленим NO, пов’язана стійкість рослин до високих
[38] та низьких температур [39, 40], важких металів [41—43], засолен-
ня [44—49], посухи [50].

Участь NO в реакціях рослин на дію абіотичних стресорів відбу-
вається підтримкою гомеостазу АФК, підвищенням біосинтезу про-
ліну та глутатіону, посттрансляційними модифікаціями білків (ПТМБ)
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і модуляцією експресії генів [51]. За формування реакції рослин на
дію стресорів, NO може безпосередньо впливати на активність фер-
ментів шляхом редокс-орієнтованої ПТМБ через їх S-нітрозилюван-
ня, яке передбачає ковалентне приєднання молекули NO до реакцій-
ноздатного цистеїнового тіолу, або нітрування тирозину цільового
білка [52—58]. Можливий також опосередковний вплив внаслідок вза-
ємодії NO з іншими сигнальними системами рослин [59]. Зокрема
було виявлено S-нітрозилювання білків, які беруть участь у фітогормо-
нальному сигналінгу, що є прямим доказом впливу NO на функціону-
вання фітогормональної сигнальної системи [52, 53]. Також доведено,
що S-нітрозилювання, яке регулюється S-нітрозоглутатіонредуктазою
(GSNOR), бере участь у регуляції толерантності до натрієво-лужного
стресу рослин томатів (Solanum lycopersicum L.) [60].

Є переконливі експериментальні докази того, що в умовах стре-
су, спричинюваного важкими металами (ВМ), підвищення толерант-
ності рослин зумовлено взаємодією NO з різними фітогормонами, а
також S-нітрозилюванням білків [61]. NO може зменшити накопи-
чення ВМ, зокрема заліза, підвищуючи у такий спосіб толерантність
рослин. Однак є й інші дослідження, які показали, що NO може ма-
ти протилежний вплив: сприяти накопиченню заліза та провокувати
оксидативне пошкодження рослин [62].

У коренях рослин огірка (Cucumis sativus L., сорт Wisconsin), що
зазнали сольового стресу (50 мM NaCl), вміст NO зростав порівняно
з контролем. Застосування вольфрамату блокувало підвищення рівня
NO в коренях, а це вказує на те, що за біосинтез NO в умовах тесту-
вання відповідала нітратредуктаза (НР). Збільшення активності НР
зумовлене стимуляцією експресії генів CsНР та посттрансляційними
модифікаціями, такими як дефосфорилювання ферментів [63].

Відомо, що монодегідроаскорбатредуктаза (МДГАР) є важливим
ферментом, який здійснює регенерацію аскорбінової кислоти й та-
ким чином сприяє захисту клітин рослин за дії різних стресорів. Бу-
ло показано, що S-нітрозилювання МДГАР підвищувало активність
цього ферменту в рослинах тютюну, внаслідок чого пом’якшувалось
оксидативне пошкодження й посилювалась стійкість рослин до со-
льового стресу [64]. Також встановлено, що S-нітрозилювання МДГАР
було важливим для покращення толерантності рослин Brassica peki-
nensis сорт Huanai до низьких температур [40].

Вплив донорів NO на стійкість рослин до дії абіотичних стресорів.
Встановлення участі NO у формуванні реакцій рослин на вплив
різноманітних стресорів наводило на думку щодо можливості вико-
ристання екзогенного NO для підвищення толерантності рослин до
їх дії. Аргументом на користь доцільності цього є доступність та не-
велика вартість донорів NO. Відомо понад 300 сполук, які можуть
бути донорами оксиду азоту. Нині найпоширенішим донором NO,
який використовується як для наукових досліджень, так і може ви-
користовуватися в практиці, є речовина натрійнітрозопентаціано-
ферат (Na2[Fe(NO)(CN)5]), тривіальна назва якої — нітропрусид
натрію (НПН).

Досліджено вплив екзогенного NO та взаємодії NO з перокси-
дом водню (H2O2) на стійкість розсади огірка до низьких температур.
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Обробка НПН значно збільшувала вміст ендогенного NO, початкову
й загальну активність рибулозо-1,5-бісфосфаткарбоксилази/оксиге-
нази (Рубіско), швидкість карбоксилювання Рубіско, швидкість реге-
нерації рибулозо-1,5-бісфосфату та рівні транскриптів споріднених
генів у розсаді огірка за низьких температур (11 °C/7 °C). Водночас
вплив НПН блокувався поглиначем NO 2-(4-карбоксифеніл)-4,4,5,5-
тетраметилімідазолін-1-оксил-3-оксидом калію (PTIO). Встановлено,
що NO підвищує стійкість розсади огірків до низьких температур че-
рез утворення H2O2, покращення ефективності циклу Кальвіна, що
своєю чергою, збільшує вміст вуглеводів і прискорює відновлення ас-
корбату та глутатіону, необхідних для ефективного знешкодження
АФК [65].

Застосування НПН підвищувало стійкість тютюну (Nicotiana
tabacum) до токсичного впливу кадмію [43], томатів (Solanum lycoper-
sicum) — арсену [42], рису (Oryza sativa) — до алюмінію [66].

Обробка НПН підвищувала стійкість рослин томатів до посухи.
За обробки НПН у рослинах томатів за умов посухи збільшувався
вміст NO, зростав рівень аскорбату та глутатіону, але знижувався
рівень окисненого глутатіону. Обробка НПН зменшувала індуковане
посухою утворення H2O2, проте збільшувала активність L-цистеїнде-
сульфгідрази (L-DES), що призводило до утворення сірководню
(H2S). З останнього зроблено висновок, що взаємодія NO та H2S,
опосередкована активністю L-DES, може бути життєво важливим ме-
ханізмом перехресного зв’язку, який впливає на реакцію рослин на
посуху [67].

Передпосівна обробка насіння або обприскування рослин у ве-
гетаційний період розчином НПН пом’якшували вплив посухи на
рослини броколі (Brassica oleracea). Дефіцит води зменшував накопи-
чення маси сирої та сухої речовини пагонів, їхню довжину, вміст
гліцинбетаїну і хлорофілу, водночас збільшивши вміст аскорбінової
кислоти, H2O2 й активність ферментів каталази та супероксиддисму-
тази (СОД). Обидва способи застосування НПН зменшували нега-
тивний вплив посухи, вірогідно через підвищення активності систе-
ми антиоксидантного захисту. При цьому обробка у вегетаційний
період була ефективнішою, ніж обробка насіння [68].

Можливість зменшення впливу посухи на рослини сої (Glycine
max (L.) Merr.) внаслідок застосування НПН була показана в кількох
дослідженнях [69, 70]. Водний стрес індукували обробкою рослин
поліетиленгліколем (ПЕГ) різної концентрації (0, 5, 10 та 15 %). В
цей час значно пригнічувався ріст рослин сої, збільшувався вміст
H2O2 і малонового діальдегіду, що є ознакою окиснювального стре-
су. В умовах посухи в рослинах сої збільшувалася активність катала-
зи, аскорбатпероксидази, зростало накопичення проліну та гліцинбе-
таїну, збільшувалася активність ліпоксигенази, а також зростав
загальний вміст фенолу й токоферолу. Обробка НПН у концентрації
100 мкмоль/л сприяла росту рослин сої в умовах посухи завдяки
збільшенню активності ферментативного та неферментативного ан-
тиоксидантного захисту [69]. Дослідження впливу різних концент-
рацій НПН показало, що підвищення концентрації від 100 до 200,
500 та 1000 мкМ спричинювало підвищення активності антиокси-
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дантних ферментів у рослинах сої за умов посухи. Однак у високих
концентраціях НПН негативно впливав на систему азотного мета-
болізму сої. Встановлено, що для компенсації пошкоджень, спричи-
нених посухою на рослини сої, оптимальною є концентрація НПН
200 мкМ за тривалості обробки 5 днів [70].

Досліджено вплив НПН на активність фотосинтетичних фер-
ментів, зокрема Рубіско, та вміст фотосинтетичних пігментів у пше-
ниці (рослини C3) та кукурудзі (рослини C4) за різних рівнів посухи,
індукованої ПЕГ. Обробку рослин НПН проводили тричі з п’ятиден-
ним інтервалом після індукції посухи. Два генотипи пшениці й куку-
рудзи (термочутливий і термостійкий) зазнавали впливу різних рівнів
водного стресу (індукованого 8 %, 16, 24 % ПЕГ) за обробки НПН та
без неї. Застосування НПН збільшило активність Рубіско, відсоток
Рубіско в загальному білку, вміст хлорофілів a та b, загальний вміст
хлорофілу та знизило рівень каротиноїдів. Вплив НПН був вираже-
нішим на термостійкий генотип W-7, на відміну від термочутливого
генотипу пшениці PW-353. Загалом посуха сильніше впливала на ге-
нотипи пшениці, ніж на генотипи кукурудзи, відповідно, захисна дія
НПН щодо пшениці була більшою порівняно з кукурудзою [71].

Визначено вплив НПН на зворотне пригнічення глюкозою фо-
тосинтетичних характеристик рослин пшениці (Triticum aestivum L.)
за наявності або відсутності сольового стресу (100 мМ NaCl). Росли-
ни, оброблені NaCl або 6 % розчином глюкози, демонстрували зни-
жений фотосинтез через вищий окиснювальний стрес. Підвищений
вміст Na+ та Cl–, а також перекисне окиснення ліпідів (ПОЛ) у рос-
лин, вирощених за умови сольового стресу, зменшувалися після за-
стосування НПН у концентрації 50 мкМ. Обробка НПН покращува-
ла фотосинтетичну продуктивність рослин за відсутності сольового
стресу, а також зменшувала опосередковане глюкозою пригнічення
фотосинтезу в умовах сольового стресу [72].

Обробка НПН пом’якшувала негативний вплив солі (NaCl) на
ріст, відносний вміст води та фотосинтез у проростках гірчиці індій-
ської (Brassica juncea). Також вона зменшувала індуковане сольовим
стресом накопичення H2O2 та підвищувала в проростках гірчиці
індійської активність антиоксидантних ферментів [73].

Пом’якшення наслідків сольового стресу (NaCl; 100 мМ) на роз-
саду томатів (Solanum lycopersicum L. сорт Five star) відбувалося за
спільного застосування НПН (100 мкМ) та спермідину (СП) (200
мкМ). Сольовий стрес пригнічував ріст рослин томатів, зменшував
вміст у листках фотосинтетичних пігментів (хлорофілу a та b), збіль-
шував вміст проліну, прискорював реакції перекисного окиснення
ліпідів (ПОЛ), індукуючи утворення у коренях і листках АФК. Засто-
сування НПН та/або СП посилило активність антиоксидантних фер-
ментів: каталази (КАТ), пероксидази (ПО), супероксиддисмутази
(СОД), глутатіонредуктази (ГР) та аскорбатпероксидази (АПО), збіль-
шило накопичення фотосинтетичних пігментів, а також зменшило
вміст АФК [74].

Обробка донором оксиду азоту S-нітрозоглутатіоном (GSNO)
значно сприяла росту розсади томатів в умовах сольового стресу, зу-
мовленого NaCl. Попередня обробка GSNO спричинила підвищення
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ендогенного рівня NO, вмісту S-нітрозотіолу, активності й експресії
GSNOR. За допомогою методів біотинового перемикання та рідин-
ної хромато-мас-спектрометрії/ мас-спектрометрії (LC-MS/MS) бу-
ло ідентифіковано 1054 імовірних S-нітрозильованих білків. Серед
них 15 і 22 S-нітрозильовані білки були задіяні, відповідно, в переда-
ванні сигналу мітогенактивованої протеїнкінази (MAПK) і мета-
болізмі вуглеводів. Попередня обробка GSNO зменшила вироб-
ництво етилену та вміст абсцизової кислоти (АБК) в умовах
сольового стресу. Ці результати продемонстрували, що NO може по-
зитивно регулювати сигналізацію MAПK на транскрипційних рівнях
та активувати вуглеводний обмін на посттрансляційному й транс-
крипційному рівнях, захищаючи розсаду від дефіциту енергії і засо-
леності, що зменшує пошкодження, спричинені сольовим стресом, у
розсади томатів [75].

В іншому дослідженні попередня обробка розсади томатів GSNO
також зменшила токсичність хлориду натрію (150 мМ NaCl) дозоза-
лежним чином, а найзначніший пом’якшувальний ефект спостерігав-
ся за концентрації GSNO 10 мкМ. Попередня обробка GSNO збіль-
шила висоту рослини, загальну довжину коренів і площу листків
розсади томатів. Добавляння GSNO до NaCl загальмувало вироб-
ництво O2

– та зменшило вміст H2O2, збільшило рівень розчинного
цукру, гліцинбетаїну, проліну й хлорофілу, а також посилило ак-
тивність антиоксидантних ферментів і вміст антиоксидантів у розсаді
томатів порівняно з обробкою одним NaCl. До того ж обробка GSNO
збільшила ендогенний вміст NO, активність та експресію GSNOR,
загальний рівень S-нітрозилювання, а також знизила вміст S-нітро-
зотіолу, що є підтвердженням ролі S-нітрозилювання в підвищенні
толерантності томатів до солі. Скасування позитивного ефекту від
обробки GSNO поглиначем NO PTIO є однозначним доказом того,
що за попередньої обробки GSNO підвищення толерантності томатів
до засолення зумовлено підвищенням вмісту NO [76].

Екзогенне застосування НПН покращувало формування та ріст
додаткових коренів у гіпокотильних живців машу (Vigna radiata L.) в
умовах стресу, спричиненого впливом кадмію й осмотичного стресу,
індукованого манітом. Встановлено, що індуковані кадмієм або мані-
том зміни рівнів глутатіону, аскорбату, поліфенолу, проліну й ма-
лонового діальдегіду, а також активності АПО, ПО, КАТ, СОД та
оксидази індол-3-оцтової кислоти були повністю або частково зніве-
льовані додаванням НПН за обробки CdCl2 чи манітом. Отримані
дані свідчать, що обробка НПН відновлювала окисно-відновний стан
завдяки регуляції активності антиоксидантних систем і запобігала
підвищенню швидкості реакцій ПОЛ під час додаткового вкорінення
в умовах стресу [77].

Встановлено вплив НПН на дію забруднювачів ґрунту ВМ кад-
мію (Cd) та металоїду арсену (As) на кореневу систему рису (Oryza
sativa L.). Підвищення внутрішньоклітинного вмісту NO пом’якшу-
вало зміни кореневої системи, спричинені Cd, який пригнічував по-
довження додаткових коренів і формування бічних коренів, а також
збільшував відкладання лігніну в клітинних стінках склеренхіми/ен-
додерми. Водночас навіть зменшення лігніфікації ендодерми, індуко-
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ване As, не відновлювало більшість пошкоджень, спричинених As.
Натомість обробка НПН зменшувала поглинання як Cd, так і As,
проте не впливала на здатність забруднювачів до переміщення з ко-
ренів до пагонів. Збільшення вмісту NO знижувало індуковане Cd,
але не As, зростання вмісту АФК стимулюванням утворення перок-
синітриту [78].

Проаналізовано ключові компоненти метаболізму NO й зв’язки
між дією NO та стресом, спричиненим в рослинах рису As. Обробка
рослин НПН призвела до помітного зниження рівня АФК, загибелі
клітин і накопичення As. Виявлено, що NO модулює транспортери
металів, зокрема NIP, NRAMP, ABC, та транспортери заліза, гени,
пов’язані зі стресом, такі як CytP450, GST, GRX, TF, амінокислоти,
гормони, сигналізацію та гени вторинного метаболізму, що беруть
участь у детоксикації As. В умовах стресу була виявлена NO-опосе-
редкована зміна вмісту жасмонової кислоти (ЖК). Дослідження по-
казало, що NO знижує токсичність AsI модуляцією регуляторних ме-
реж, задіяних у детоксикації As та біосинтезі ЖК [79].

Вивчали імовірну роль NO в покращенні толерантності рослин
рису до нікелю (Ni). Застосування екзогенного НПН значно покра-
щило ріст розсади рису при вирощуванні за умов надмірного вмісту
Ni. Підвищена толерантність рису може бути зумовлена здатністю
НПН регулювати поглинання Ni та зменшувати індукований ним
окиснювальний стрес завдяки підвищенню активності антиоксидант-
ного захисту. За умов Ni-стресу обробка рослин рису НПН підвищу-
вала рівень аскорбату, посилювала активність ПO й КAT, як у коре-
нях, так і в пагонах, а також підвищувала в пагонах рівні
транскриптів генів ПО, КАТ, ГР, АПО та СОД [80].

Встановлено, що НПН здатний знижувати токсичність наночас-
тинок срібла (AgNps) для проростків гороху (Pisium sativum L.). Оброб-
ка AgNps (1000 мкМ та 3000 мкМ) значно знизила параметри росту,
вміст фотосинтетичних пігментів і флуоресценцію хлорофілу, що ко-
релювало зі збільшенням накопичення Ag у коренях та пагонах про-
ростків гороху. Додавання НПН (100 мкМ) знизило несприятливий
вплив AgNps на ці параметри, оскільки зменшило накопичення Ag і
відновило пошкоджені тканини. За дії AgNps (1000 мкМ та 3000 мкМ)
значно стимулювалася активність СОД та AПО, водночас активність
ГР і дегідроаскорбатредуктази (ДГAР) пригнічувалася. AgNps також
значно знижували загальний вміст аскорбату та глутатіону й сильно
пошкоджували анатомічні структури листків і коренів. Додавання
НПН ще більше підвищувало рівень СОД, AПО, ГР та ДГАР і знач-
но збільшувало загальний вміст аскорбату й глутатіону, а також
відновлювало анатомічні структури. [81].

Чинники, які ускладнюють застосування донорів NO у практиці
рослинництва. Непередбачуваність рівня підвищення ендогенного вмісту
NO в рослинах в умовах стресу при застосуванні донорів NO. Першим
чинником, який ускладнює практичне застосування донорів NO є те,
що рівень підвищення ендогенного вмісту NO внаслідок застосуван-
ня його донорів передбачити досить складно. Відомо, що ефект від
застосування донорів NO є дозозалежним [70, 76]. Тому для досяг-
нення позитивного ефекту потрібне збільшення ендогенного вмісту
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NO до певного рівня. Однак подальше збільшення вмісту NO може
призвести до зміни характеру впливу: замість підвищення толерант-
ності рослин до дії стресора його вплив на рослину може навпаки
збільшитися [62, 70]. Відомо, що рослини реагують на дію різно-
манітних стресорів підвищенням вмісту NO [20, 61—63]. Очевидно,
що обробка рослин донорами NO зумовлює зростання ендогенного
вмісту NO [65, 67, 75]. Здається, що рівень цього зростання можна
регулювати підбиранням оптимальної дози донора, проте підвищен-
ня вмісту NO, зумовлене його виділенням з донора, може активува-
ти ендогенні системи утворення NO [75, 76]. Внаслідок цього перед-
бачити яким буде зростання вмісту NO в рослинах певного виду в
умовах дії певного стресора і при застосуванні певної дози донора
NO досить складно, оскільки існують різноманітні механізми біосин-
тезу NO в рослинах, а інформація щодо їх функціонування у різних
видів рослин за дії різних стресорів є неповною. Iснують як фермен-
тативні, так і неферментативні способи утворення NO. Нефермента-
тивне утворення NO може відбуватися в кислому просторі апопласту
за наявності аскорбінової кислоти або інших відновників. Фермента-
тивні способи утворення NO зазвичай класифікуються як окисню-
вальні або відновні. Окиснювальні способи включають активність,
подібну до синтази оксиду азоту (NOS-подібна активність). Хоча
NOS-подібна активність у рослин потребує тих самих кофакторів, що
й у ссавців, і демонструє чутливість, подібну до інгібіторів NOS у
ссавців, рослинний фермент, подібний до NOS тваринного типу, ще
не ідентифікований [9, 10]. Отже для надійного отримання позитив-
них результатів внаслідок застосування донорів NO потрібно погли-
бити розуміння механізмів утворення NO в різних видів рослин за дії
різних стресорів.

Поліфункціональність NO. Участь NO в індукції ПЗК та ауто-
фагії. Iншим чинником, який ускладнює практичне використання
донорів NO і певною мірою є наслідком дозозалежності їх дії, є
поліфункціональність цієї сигнальної молекули. Зокрема відомо, що
за дії різноманітних стресорів NO може відігравати подвійну роль. З
одного боку NO може підвищувати виживаність клітин рослин, але з
іншого — брати участь в індукції процесу програмованої загибелі
клітин (ПЗК). Складність ситуації полягає у тому, що в окремих ви-
падках NO виступає в ролі індуктора ПЗК [82—85], а в окремих ви-
падках — може діяти протилежно і гальмувати ПЗК [86].

Так, обробка суспензії клітин Nicotiana tabacum L. (лінія BY-2)
0,5 мМ НПН та донором H2O2 призводила до загибелі клітин з озна-
ками ПЗК [87]. Обробка суспензійної культури клітин арабідопсису
(Arabidopsis thaliana L.) 100 та 150 мМ CdCl2 збільшувала синтез NO,
який залишався високим, поки клітини були життєздатними,
сприяла утворенню Н2О2 та індукції ПЗК. Iнгібування синтезу NO
моноацетатом NG-монометиларгініну частково запобігало збільшен-
ню вмісту Н2О2 та загибелі клітин, що вказує на необхідність NO для
ПЗК, індукованої Cd2+ [88]. Встановлено, що S-нітрозування, опосе-
редковане NO через S-нітрозоглутатіонредуктазу, відіграє важливу
роль в індукції ПЗК у клітинах кінчиків кореня арахіса (Arachis
hypogaea L.) за дії алюмінію [89].
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Водночас обробка НПН пригнічувала ПЗК, індуковану алюмі-
нієм в клітинах кінчиків коренів арахіса, що покращувало фізіо-
логічні властивості мітохондрій [90, 91]. ПЗК, індукована в клітинах
розсади томатів високими концентраціями кадмію, супроводжується
сплесками NO, при цьому видалення NO посилювало, а попередня
обробка донором NO гальмувала ПЗК [92].

Невизначеність щодо можливого ефекту від застосування до-
норів NO пов’язана також з неоднозначністю самої ролі ПЗК у де-
термінуванні стресостійкості рослин. Iснує величезна кількість до-
казів того, що процес аутофагії, який розглядається як один з видів
ПЗК [93], сприяє підвищенню стійкості рослин за дії багатьох стре-
сорів, зокрема абіотичних [94—99]. Аутофагія, індукована короткоча-
сним перезволоженням, інгібує ПЗК у клітинах коренів пшениці
(Triticum aestivum L.) [100]. Однак аутофагія може виступати і в ролі
ініціатора ПЗК [101]. Водночас NO може виступати як в ролі індук-
тора [102], так і інгібітора процесу аутофагії [103—105].

З огляду на це для успішного застосування донорів NO з метою
підвищення толерантності рослин до дії абіотичних стресорів не-
обхідно встановити, які чинники визначають спрямованість впливу
екзогенного NO на рослини: внаслідок підвищення вмісту NO відбу-
деться підвищення толерантності рослини до дії стресора або в окре-
мих клітинах чи органах рослини індукуватимуться процеси аутофагії
та ПЗК.

Взаємодія NO з іншими сигнальними системами. Практичне за-
стосування донорів NO для підвищення толерантності рослин до дії
стресорів ускладнюється тим, що, окрім безпосереднього впливу NO
на активність ферментів внаслідок посттрансляційної модифікації,
остаточний ефект від застосування донорів NO може бути опосе-
редкований взаємодією NO з іншими сигнальними системами рос-
лин [59].

Взаємодія з фітогормонами. Показано існування перехресного
зв’язку між NO та цитокініном при реакції рослин на стрес, зокрема
у детермінуванні толерантності рослин до гіпоксії [106]. Взаємодія
NO з ауксином прослідковується під час застосування НПН для
зменшення наслідків стресу, індукованого Cd, та осмотичного стре-
су, індукованого манітом, у гіпокотильних живців машу (Vigna radia-
ta L. R. Wilczek) під час додаткового вкорінення [77]. Зменшення
наслідків лужного стресу в проростках рослин Nitraria tangutorum L.
Bobr. досягалося за спільного застосування НПН та АБК [107]. Вста-
новлено, що одним із чинників, який зумовлює зниження токсичної
дії As на рослини рису внаслідок застосування НПН, є вплив NO на
біосинтез ЖК [79].

Взаємодія з сірководнем. Сірководень (H2S) є газотрансмітером з
різноманітним спектром функцій, подібних до функцій NO. Незва-
жаючи на фітотоксичний вплив у високих концентраціях, було по-
казано, що за низьких концентрацій H2S відіграє значну роль у ба-
гатьох процесах життєвого циклу рослин, включно, реакції на
стресові чинники навколишнього середовища [108, 109].

Залежно від концентрацій NO та H2S діють синергічно або анта-
гоністично як сигнали, що сприяють підвищенню толерантності рос-
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лин до дії стресорів, або промотори пошкодження рослин. Для проти-
дії стресовим чинникам NO та H2S беруть участь у модуляції фізико-
біохімічних явищ, пов’язаних з мінімізацією окиснювального стресу.
Протеомні та біохімічні аналізи показали, що певні білки-мішені за-
знають посттрансляційних модифікацій (ПТМ), таких як S-нітрозу-
вання, спричинене NO, та персульфідування, спричинене H2S, які
впливають на функціональність цих білків [110].

Кількість білків, ідентифікованих як мішень цих ПТМ, продов-
жує зростати, і наявні дані демонструють, що деякі з них модулюють-
ся обома цими процесами. Наприклад, антиоксидантні ферменти,
такі як AПО та КAT, які регулюються NO та H2S, також регулюють
вміст H2O2 в різних субклітинних компартментах. Хоча сигнальний
каскад, опосередкований NO та H2S, не до кінця вивчений, деякі
дані підтверджують, що H2S може діяти вище сигналізації NO в пев-
них процесах рослин, таких як закриття продихів, або нижче від NO
у відповідь на абіотичні стреси [108].

Взаємодія з АФК. У багатьох випадках вплив NO на фізіоло-
гічний стан рослин зумовлюється взаємодією з АФК [111]. Водночас
АФК впливають на метаболізм NO, а NO, своєю чергою — на мета-
болізм АФК [112]. Зокрема прикладом взаємозв’язку між АФК та АФА
є рослинні пероксисоми [113—115]. З одного боку пероксисоми
здатні генерувати NO, а з іншого — NO і його похідні пероксинітрит
та S-нітрозоглутатіон можуть модулювати метаболізм АФК перокси-
сом, переважно посттрансляційними модифікаціями білків. Показа-
но, що кілька пероксисомальних антиоксидантних ферментів, таких
як КAT, мідь-цинкова супероксиддисмутаза (CuZnСОД) і МДГАР, є
мішенями NO-опосередкованих ПМБ [116].

Вміст у рослинах S-нітрозоглутатіону (GSNO), який є формою
зберігання та транспорту NO, регулюється GSNO-редуктазою
(GSNOR). Отже, цей фермент регулює рівні S-нітрозотіолу та відіграє
балансуючу роль у точному налаштуванні сигналізації NO. Окисню-
вальна ПТМ GSNOR пригнічувала активність цього ферменту, що
підтверджує прямий перехресний зв’язок між АФК- й АФА-сигна-
лізацією [117].

У регуляції процесів аутофагії та ПЗК здебільшого дія NO опо-
середковується його взаємодією з АФК [118]. Так, запуск ПЗК у са-
монесумісному пилку, що дає змогу запобігти самозаплідненню, від-
бувається через взаємодію АФК і NO [119].

Під час ПЗК, індукованої у клітинах тютюну (Nicotiana tabacum
L.) тепловим шоком або H2O2, рівень АФК контролюється внаслідок
NO-залежного S-нітрозилювання білків. На початку ПЗК спостеріга-
лося S-нітрозилювання цитозольної AПО, ключового ферменту, який
контролює рівні H2O2 в рослинах. Вірогідно, що S-нітрозилювання
індукувало убіквітинування та деградацію цитозольної AПО й слугу-
вало частиною сигнального шляху, який веде до ПЗК [84]. Крім то-
го, активація каспаза-3-подібної протеази, яка є індуктором ПЗК у
рослин, відбувається взаємодією NO та АФК [120].

Iндукція ПЗК у суспензії клітин Nicotiana tabacum L. (лінія BY-2)
досягалася через спільну обробку НПН і донором H2O2 [87]. NO ви-
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ступав у ролі ендогенного медіатору ПЗК, індукованої у листках ри-
су Н2О2 [83].

Комбінований вплив NO та АФК є необхідною умою некротич-
ної загибелі клітин тютюну лінії BY-2, індукованої токсином
Alternaria alternata (AaT). AaT вже через 3 год порушував
внутрішньоклітинний гомеостаз АФК, змінював активність антиок-
сидантних ферментів, запускав мітохондріальну деполяризацію та
індукував аутофагію в клітинах тютюну. Пригнічення аутофагії 3-ме-
тиладеніном спричинювало зниження життєздатності клітин. Через
24 год AaT сприяв накопиченню АФК та NO, що призводило до не-
кротичної загибелі клітин. Iнгібування накопичення NO за допомо-
гою PTIO знизило рівень загибелі некротичних клітин й індукувало
аутофагію, а це доводить, що накопичення NO пригнічує аутофагію
та сприяє загибелі клітин [105].

З огляду на це актуальним залишається висновок, що для широ-
кого застосування донорів NO у практиці рослинництва необхідне
чіткіше уявлення про функціональну взаємодію сигнальних посеред-
ників між собою і природу реакцій, індукованих внаслідок такої
взаємодії [1].

Залежність ефекту від терміну та тривалості застосування до-
норів NO. Ефект від застосування донорів NO окрім дози залежить від
терміну та тривалості їх застосування. Здебільшого підвищення толе-
рантності рослин досягається внаслідок попередньої обробки рослин
донорами NO перед початком впливу стресорів. Очевидно, що ефек-
тивність може залежати від тривалості періоду між початком оброб-
ки рослин донором NO та початком дії стресора. Дія таких абіотич-
них стресорів як засолення та важкі метали є перманентною
впродовж вегетації рослин, тому для підвищення толерантності рос-
лин до дії цих стресорів єдиною можливістю є обробка донорами NO
насіння рослин.

Мить, коли рослини підпадуть під вплив посухи або різких змін
температури є непередбачуваною. Оскільки за дії посухи обробка
насіння виявилася менш ефективною, ніж застосування НПН під час
вегетації рослин безпосередньо перед початком посухи [68], пере-
шкодою для ефективного застосування донорів NO є складність виз-
начення оптимального моменту для проведення обробки.

Крім складності визначення моменту обробки перешкодою для
практичного застосування донорів NO є необхідність забезпечення
певної тривалості впливу NO. Так, компенсація пошкоджень, спри-
чинених посухою на рослини сої, досягалася під час застосування
НПН упродовж 5 діб [70]. Зменшення впливу посухи на рослини ку-
курудзи та пшениці відбувалося після триразової обробки НПН після
початку посухи із п’ятиденним інтервалом [71].

Очевидно, що з практичного погляду кількаразове застосування
донорів NO є малопридатним. Водночас, беручи до уваги поліфунк-
ціональність та дозозалежність ефектів NO, за одноразового застосу-
вання забезпечити необхідну тривалість впливу через підвищення
дози донору NO неможливо. Отже, для практичного застосування
корисно було б мати донори з пролонгованою дією, які б поступово
виділяли NO упродовж тривалого часу.
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Використання донорів NO для модифікації дії гербіцидів. Певно,
що для культурних рослин гербіциди є абіотичними стресорами, так
само як посуха або зміни температури. Однак питання щодо викори-
стання донорів NO для модифікації дії гербіцидів доцільно розгляда-
ти окремо з двох міркувань. По-перше, на відміну від змін умов на-
вколишнього середовища, гербіциди є контрольованими стресорами:
відомо коли буде проводитися обробка і які гербіциди будуть засто-
совані. По-друге, донори NO можуть використовуватися не лише для
підвищення стійкості культурних рослин до дії гербіцидів, а й для
збільшенняя фітотоксичної дії гербіцидів на бур’яни. Збільшення
фітотоксичної дії на бур’яни може дати змогу зменшити норму вне-
сення гербіциду, що забезпечить зменшення вірогідності токсичного
впливу гербіциду на культурні рослини.

Хоча вперше виділення NO рослинами було зафіксовано саме
після обробки гербіцидами [5], відомості щодо модифікації дії гербі-
цидів внаслідок застосування донорів NO дуже обмежені й супереч-
ливі та стосуються лише окремих класів гербіцидів.

Можливість зменшення фітотоксичного впливу на культурні
рослини через попередню обробку низькими концентраціями доно-
рів NO вперше була встановлена для гербіцидів, фітотоксична дія
яких зумовлена дезорганізацією фотосинтезу й опосередковується
рвучким підвищенням вмісту АФК у рослинах.

Гербіциди, похідні біпіриділію дикват і паракват, є перехоплюва-
чами електронів від природного акцептора у фотосистемі I рослин.
За дії цих гербіцидів поглинання світла рослинами призводить до
стрімкого утворення АФК у хлоропластах. Оскільки відомо, що
вплив NO може підвищувати активність антиоксидантних систем
рослин, було досліджено вплив трьох донорів NO: НПН, S-нітрозо-
N-ацетилпеніциламіну та змішаного розчину аскорбінової кислоти й
NaNO2 на деякі токсичні процеси, спричинені дикватом і параква-
том у листках картоплі (Solanum tuberosum L. сорт Pampeana). Засто-
сування всіх трьох донорів NO зменшило втрати хлорофілу,
спричинені дією гербіцидів. Водночас поглинач NO PTIO зупиняв
NO-опосередкований захист хлорофілу, що є підтвердженням визна-
чальної ролі змін вмісту NO для зменшення дії гербіцидів [121]. NO
також знижував токсичність параквату для рослин рису [122]. Доно-
ри NO зменшували чутливість до параквату в рослин арабідопсису.
Встановлено, що мутація гена GSNOR1/HOT5, який відповідає за
внутрішньоклітинний рівень основного біологічно активного виду
оксиду азоту S-нітрозотіолу, збільшує ендогенний вміст NO й зумов-
лює стійкість мутантних рослин до параквату [123].

Використання лінії арабідопсису з надекспресією тилакоїдної
АПО показало, що фітотоксична дія параквату може визначатися
взаємодією NO з H2O2 [124].

Підтвердження взаємодії NO з H2O2 у визначенні фітотоксичної
дії параквату було отримано на тетраплоїдних рослинах Nicotiana
tabacum. Встановлено, що рослини з нокаутом S-нітрозоглутатіонре-
дуктази (NtGSNOR1) демонструють значну стійкість до загибелі клі-
тин, індукованої паракватом, порівняно з рослинами дикого типу.
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Підвищена стійкість до параквату в рослин із нокаутом NtGSNOR1
корелювала зі зниженим рівнем накопичення H2O2 [125].

Застосування донора NO зменшило токсичний вплив інших
гербіцидів з прооксидантною активністю. Так, попередня обробка
рослин сої НПН зменшувала окиснювальний стрес, спричинений
гербіцидом інгібітором протопорфіриногеноксидази (ППO) лактофе-
ном [126].

Виявилося, що зменшення фітотоксичної дії може досягатися й
за одночасної обробки донором NO та гербіцидами з прооксидант-
ною активністю. Добавляння НПН у концентрції 20 мкМ до гербіци-
ду, інгібітору транспорту електронів у ФС II хлоропластів, атразину
та в концентрації 10 мкМ до гербіциду, інгібітору глутамінсинтази,
гліфосинату зменшило токсичний вплив цих гербіцидів на одноклі-
тинну зелену водорость хлорелу (Chlorella vulgaris). Додавання НПН
збільшило в клітинах водорості активність антиоксидантних фермен-
тів СОД, ПО та КАТ, порівняно з впливом самих гербіцидів. Відпо-
відно добавляння НПН зменшило індуковане гербіцидами утворення
АФК та накопичення продукту реакцій ПОЛ малонового діальдегіду
(МДА). Поглинач NO нейтралізував захисний ефект НПН. Водно-
часвисока концентрація НПН (100 мкМ) у поєднанні з гербіцидами
посилювала утворення АФК та МДА й збільшувала пошкодження во-
доростей [127].

З’ясовано, що зменшення фітотоксичної дії завдяки впливу на
вміст NO може досягатися й для гербіцидів, дія яких не пов’язана на-
пряму з утворенням АФК. Так, токсичний вплив на рослини гороху
неселективного гербіциду гліфосату, дія якого зумовлена інгібуван-
ням ключового ферменту шикіматного шляху 5-енолпірувілшикімат-
3-фосфатсинтази, зменшувався за одночасної обробки НПН і гліфо-
сатом [128].

Уявлення про те, що за дії гербіцидів із різними механізмами
фітотоксичності загибель клітин рослин відбувається за механізмом
ПЗК [129, 130] та даних щодо участі NO в індукції ПЗК [82—85] на-
водили на думку про можливість використання донорів NO зі збіль-
шеною концентрацією для підвищення фітотоксичної дії гербіцидів.
Однак з’ясувалося, що збільшення концентрації донора NO не гаран-
тує зростання фітотоксичної дії, а спрямованість впливу, крім кон-
центрації донора NO, може визначатися моментом обробки і
механізмом дії гербіциду. Було встановлено, що обробка НПН у кон-
центрації 2 мМ рослин вівса, які використовувалися як моделі одно-
річних злакових бур’янів, за 24 год до застосування гербіциду,
інгібітору ацетил-КоА-карбоксилази (AКК), феноксапроп-етилу по-
силювала його фітотоксичну дію. Проте застосування НПН у тій
самій концентрації одночасно з феноксапроп-етилом фітотоксичну
дію навпаки послаблювало [131]. Аналогічний ефект спостерігався за
обробки НПН і гербіцидом, інгібітором ацетолактатсинтази (АЛС),
трибенурон-метилом рослин соняшника, який використовували як
модель однорічних дводольних бур’янів. Передобробка НПН поси-
лювала, а сумісне застосування з гербіцидом — послаблювало фіто-
токсичну дію [132]. В умовах польового досліду в посіві озимої пше-
ниці за спільного застосування НПН у концентрації 2 мМ з
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трибенурон-метилом і синтетичним ауксином 2,4-Д змін в ефектив-
ності контролювання бур’янів не було виявлено. Водночас за спіль-
ного застосування в посіві кукурудзи НПН із гербіцидом, інгібітором
ППО, сафлюфенацилом ефективність контролювання однорічних
злакових бур’янів істотно зростала [132].

Відомо, що інгібітори АКК та АЛС характеризуються повільним,
а інгібітори ППО — швидким розвитком фітотоксичної дії. Зважаю-
чи на це, на рослинах редьки олійної (Raphanus sativus L. var. oleifera
Metzg.), які були моделлю однорічних дводольних бур’янів, дослідже-
но вплив НПН на дію гербіцидів з більшою, ніж в інгібіторів АКК та
АЛС, швидкістю розвитку фітотоксичної дії: інгібітору ППО кар-
фентразону, синтетичного ауксину 2,4-Д [133], та інгібітору синтезу
каротиноїдів аклоніфену [134]. Показано, що інгібувальна дія кар-
фентразону за норми 15 г/га посилювалась за спільного застосуван-
ня з НПН у концентрації 5 мМ, а за норми внесення карфентразо-
ну 20 г/га за обох досліджуваних концентрацій НПН — 2,5 і 5 мМ.
Підсилення дії 2,4-Д за спільного застосування з НПН було меншим,
ніж у карфентразону. Крім того, дія 2,4-Д посилювалась лише за
концентрації НПН 5 мМ. Використання інактивованого НПН, який
внаслідок витримування на світлі упродовж 24 год втрачав здатність
утворювати NO, та сечовини в концентрації 15 мМ, яка за вмістом
азоту еквівалентна розчину НПН у концентрації 5 мМ, не впливало
на дію гербіцидів. Останнє є підтвердженням посилення інгібуваль-
ної дії карфентразону й 2,4-Д за спільного застосування з НПН вна-
слідок його здатності бути донором NO [133].

Вплив НПН на фітотоксичну дію аклоніфену досліджували в
умовах вегетаційних дослідів на рослинах редьки олійної та у польо-
вому досліді в посіві соняшника. Було встановлено, що на ранніх
етапах розвитку фітотоксичної дії аклоніфену за добавляння НПН
посилюється інгібувальний вплив на чутливі до аклоніфену види рос-
лин. Водночас остаточна дія аклоніфену в межах рекомендованих
норм внесення 0,6—1,2 кг/га як на чутливі, так і на стійкі види рос-
лин не змінювалася за спільного застосування з НПН у концент-
раціях 1, 3 та 5 мM. Отже, за спільного застосування з донором NO
відбувалося лише прискорення розвитку фітотоксичної дії аклоніфе-
ну, а не її підсилення [134].

З метою визначення чинників, які детермінують характер впли-
ву НПН на фітотоксичну дію гербіцидів, досліджено динаміку утво-
рення NO за спільного й окремого застосування НПН і гербіцидів
карфентразону, 2,4-Д та аклоніфену [135]. Встановлено, що за ди-
намікою впливу на вміст NO дія карфентразону є практично ідентич-
ною до дії НПН. Вплив 2,4-Д на вміст NO був короткочаснішим та
менш інтенсивним, ніж вплив НПН і карфентразону. На відміну від
карфентразону та 2,4-Д, аклоніфен майже не впливав на вміст NO в
рослинах. Відповідно характер змін вмісту NO за спільного застосу-
вання гербіцидів з НПН був різним. Найбільше підвищення вмісту
NO спостерігалося за спільного застосування НПН з карфентразо-
ном. Зростання вмісту NO за спільного застосування НПН з 2,4-Д
було меншим, ніж за дії НПН та карфентразону. За добавляння НПН
до аклоніфену не спостерігалося збільшення вмісту NO порівняно з
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дією одного НПН. Отримані результати дали змогу зробити висно-
вок, що характер зміни фітотоксичної дії гербіцидів за спільного за-
стосування з донором NO залежить від того, чи передбачає механізм
фітотоксичної дії гербіциду утворення NO в оброблених рослинах і
наскільки динаміка зростання вмісту NO за дії гербіциду збігається з
дією донора NO. Виконання цих умов забезпечує зростання вмісту
NO за спільного застосування НПН з інгібітором ППО карфентразо-
ном та синтетичним ауксином 2,4-Д, наслідком чого є збільшення
фітотоксичної дії цих гербіцидів [135].

Таким чином, проведений аналіз показав, що чинники, які пе-
решкоджають широкому застосуванню донорів NO для підвищення
толерантності рослин до дії абіотичних стресорів, мають об’єктивний
характер. Зокрема, недостатня інформація щодо механізмів утворен-
ня NO в рослинах має наслідком те, що в умовах стресу рівень підви-
щення ендогенного вмісту NO під час застосування донорів NO пе-
редбачити досить складно. Беручи до уваги дозозалежність та
поліфункціональність NO, коли підвищення ендогенного вмісту NO
може сприяти підвищенню стійкості рослин, проте може й призво-
дити до індукції програмованої загибелі клітин, невизначеність
щодо рівня підвищення ендогенного вмісту NO є істотною пере-
шкодою для ефективного застосування донорів NO. Фундамен-
тальною перешкодою є також те, що остаточний ефект від застосу-
вання донорів NO може визначатися взаємодією NO з іншими
сигнальними системами рослин, внаслідок чого характер впливу
екзогенного NO залежить від фізіологічного стану рослин. Крім то-
го, чинником, що перешкоджає, є складність визначення опти-
мального терміну для застосування донорів NO в умовах, коли
мить початку дії стресора є невизначеною, а також забезпечення
необхідної тривалості впливу екзогенного NO.

З огляду на це, необхідною передумовою для широкого вико-
ристання донорів NO для підвищення толерантності рослин до дії
абіотичних стресорів є прогрес у фундаментальних дослідженнях
механізмів утворення NO в рослинах та механізмів NO-опосеред-
кованого сигналінгу. Результатом цих досліджень має бути визна-
чення чітких критеріїв, які б давали змогу з високим ступенем
надійності завбачити характер впливу донорів NO на рослини.
Iстотним є також розробка донорів NO з пролонгованою дією, які
б забезпечували поступове підвищення вмісту ендогенного NO уп-
родовж тривалого часу.

Найперспективнішим напрямом, прогрес у якому, на наш по-
гляд, може бути досягнутий найближчим часом, є застосування до-
норів NO для модифікації фітотоксичної дії гербіцидів, оскільки чин-
ники, які визначають ефективність застосування донорів NO для
цього, вже встановлені.
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WHAT HINDERS THE WIDE USE OF NITROGEN OXIDE DONORS TO
INCREASE PLANT TOLERANCE TO ABIOTIC STRESSORS
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The review considers the latest data on the physiological functions of nitric oxide (NO) in
plants, the use of NO donors to increase plant tolerance to abiotic stressors, and analyzes
the factors that prevent the widespread use of NO donors in plant growing. It was deter-
mined that one of these factors is that under stress conditions, it is quite difficult to accu-
rately predict the level of increase in endogenous NO content when using NO donors. Given
the dose-dependence and polyfunctionality of NO, when increasing endogenous NO con-
tent can contribute to increasing plant resistance, but can also lead to the induction of pro-
grammed cell death, uncertainty about the level of increase in endogenous NO content is a
significant obstacle to the effective use of NO donors. Another fundamental obstacle is that
the final effect of using NO donors can be determined by the interaction of NO with other
plant signaling systems, as a result of which the nature of the effect of exogenous NO
depends on the physiological state of plants. In addition, the difficulty in determining the
optimal moment for the application of NO donors in conditions where the moment of onset
of the stressor is uncertain, as well as ensuring the necessary duration of the effect of exoge-
nous NO, is also an obstacle. It is concluded that a necessary prerequisite for the widespread
use of NO donors to increase plant tolerance to the effects of abiotic stressors is progress in
fundamental research into the mechanisms of NO formation in plants, mechanisms of NO-
mediated signaling, and the definition of clear criteria that would allow predicting the nature

486

І.Г. ПОНОМАРЬОВА, Є.Ю. МОРДЕРЕР

ISSN 2308-7099 (print), 2786-6874 (online). . 2025. Vol. 57. No. 6



of the effect of NO donors on plants with a high degree of reliability. It is also essential to
develop NO donors with prolonged action, which would provide a gradual increase in the
content of endogenous NO over a long period of time. It is stated that the most promising
direction, progress in which can be achieved in the near future, is the use of NO donors to
modify the phytotoxic effect of herbicides.

Key words: NO, nitric oxide donors, signaling, abiotic stressors, herbicides.
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