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рактер, і в той же час біологічні види володіють достатньо високим генетич-
ним резервом стійкості на випадок негативного характеру прояву вказаних 
чинників.  

Отже, ще важливішої ролі набувають питання карантинного контролю 
при переміщенні інтродуцентів. Проте, усвідомлюючи неможливість абсо-
лютної його ефективності, необхідно досконало вивчити можливі фактори 
ризику в кожному конкретному випадку та намітити стосовно них шляхи 
протидії, оскільки стратегія політики "заборонного характеру " щодо впро-
вадження інтродуцентів також не може бути достатньо ефективною, врахо-
вуючи особливості сучасного етапу розвитку суспільства. 

Підсумовуючи вищенаведене, необхідно відзначити, що проблеми ге-
нетичного характеру при впровадженні інтродуцентів у лісові культури безу-
мовно проявлятимуться в різноманітних аспектах. Передбачення основних 
напрямків розвитку цього процесу дасть змогу забезпечити необхідну ефек-
тивність інтродукційної діяльності й уникнути небажаних наслідків. У ціло-
му ж процес інтродукції з генетичної точки зору виступає фактором, який, 
маючи значний вплив на функціонування автохтонних біологічних систем, 
має в собі значно більше позитивних ефектів порівняно з потенційним нега-
тивним впливом. На цій основі лісоінтродукційна діяльність за умови чіткої 
її координації органами лісового господарства може стати одним з пріоритет-
них напрямків розвитку лісового господарства України. 
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МОЛЕКУЛЯРНІ МЕХАНІЗМИ ДІЇ АУКСИНІВ У РОСЛИНАХ 
Наведено літературний огляд механізмів дії ауксину на клітинному рівні та на 

рівні цілої рослини. Ауксинове сигналювання у рослині зумовлюється наявністю по-
лярного транспорту ауксину за участю специфічних мембранних переносників від 
одної клітини до іншої. Воно здійснюється у клітині шляхом регульованої деградації 
білків. Вважається, що цей сигнальний шлях є центральним в ауксиновому сигналю-
ванні, проте, можливо, існують і інші шляхи. 

R.T. Gout, S.V. Gorelov, O.S. Osmak – USUFWT 

Molecular mechanisms of action auxin at plants 
This review depicts auxin action mechanisms at the cellular level, as well as at the 

whole plant level. Auxin action in plant is carried out by auxin polar transport by means of 
specific influx and efflux carriers, in cell-to-cell fashion. Auxin signaling at the cellular le-
vel is mediated by the regulated protein degradation. This signaling pathway is thought to 
be central in auxin signaling, still other signaling pathways may exist. 

Відкриті у рослинах на початку ХХ ст. ауксини стали першими відо-
мими гормоноподібними сполуками. Упродовж довгих років вони залишали-
ся єдиними відомими фітогормонами. У 1935 р. в лабораторії Ф. Кегля було 
встановлено, що ауксини представлені індоліл-три-оцтовою кислотою (ІОК). 
На сьогодні виявлені різноманітні ауксинові сполуки з подібними фізіологіч-
ними ефектами [2]. 

Про вплив ауксинів на ріст рослин і окремих їх органів отримано дос-
татньо інформації. Відомо зокрема, що із збільшенням концентрації ІОК, у 
відповідних межах, її стимулюючий вплив на ріст клітин шляхом розтягу 
зростає. У плазмалемі ауксини індукують роботу протонної помпи, яка 
здійснює активний транспорт протонів водню з цитоплазми [2]. Підвищення 
концентрації іонів Н+ призводить до послаблення водневих зв'язків між мік-
рофібрилами целюлози і ксилоглюканів, що дозволяє їм ковзати відносно 
один одного при підвищенні тургорного тиску протопласту. Крім того, під 
час зниження рН активуються кислі гідролази та інші ферменти, що модифі-
кують компоненти клітинної стінки і таким чином спричинюють її розрих-
лення, яке супроводжується розтягом клітинної стінки та ростом клітини. 
Встановлено також, що викликаний ІОК відтік протонів з цитоплазми приз-
водить до затримки старіння клітини [2]. Оскільки однією з суттєвих причин 
процесів старіння є закислення цитоплазми, що супроводжується активацією 
протеолітичних ферментів, зумовлений ІОК відтік протонів захищає внут-
рішньоклітинні структури від деградації. 

Ауксини також викликають підсилення проліферації клітин. Виявле-
но, що ІОК необхідна для ініціації синтезу ДНК, під час переходу клітини із 
G1-фази в S-фазу мітотичного циклу [1]. Отже, ауксини відіграють важливу 
роль у регуляції клітинного циклу. Відомо, що центральну роль в регуляції 
мітотичного циклу відіграють протеїнкінази (ферменти, які здійснюють фос-
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форилювання білків-мішеней). Ауксини імовірно діють на клітинний цикл, 
не безпосередньо, а активуючи відповідні протеїнкінази. 

Транспорт ауксинів по рослині 

Ауксини є єдиними фітогормонами, що піддаються полярному 
транспорту і їх полярне переміщення зумовлює різноманітні процеси розвит-
ку, зокрема формування осі зародку, диференціацію судинних тканин та такі 
реакції верхівкового росту, як геотропізм [3, 7, 12, 23, 25]. У вищих рослин, 
ауксини утворюються у верхівках пагонів і транспортуються до кінчиків ко-
ренів із швидкістю 10–15 мм/год. Слід зазначити, що швидкість транспорту 
ауксинів залежить від багатьох факторів, зокрема віку та типу тканин, темпе-
ратури, природи ауксину. 

Полярний транспорт ауксинів здійснюється від клітини до клітини за 
участю спеціальних транспортних систем. В апікальну частину клітини аук-
сини надходять пасивно, разом з іонами Н+, а в базальній частині активно 
секретуються через клітинну мембрану за участю білків-переносників. Вва-
жається, що напрямок транспорту ауксинів визначається полярним розташу-
ванням специфічних переносників на плазматичній мембрані клітини. За 
сприйняття полярних сигналів імовірно відповідає білок, що є продуктом не-
щодавно виділеного гену МР (MONOPTEROS) [5, 24]. Мутації цього гену в 
Arabidopsis призводять до різноманітних порушень сприйняття полярних сиг-
налів. Це проявляється такими фенотиповими змінами як: вкороченням су-
дин та дефектом формування осі зародка. У всіх органах таких рослин кліти-
ни судинних пучків залишаються недостатньо диференційованими. 

Крім гену МР, існують інші гени переносників, що здійснюють 
транспорт ауксинів від клітини до клітини. Це родини генів PIN1 та AUX1. 
Ген PIN1 кодує мембранний білок імпорту ауксинів, а ген AUX1 – білок 
експорту [7, 26]. Показано, що мембранозв'заний білок GNOM визначає по-
лярне розміщення білка PIN1 [11]. 

На транспорт ауксинів впливають інші фітогормони. Так, наприклад, 
гібереліни виявляють стимулюючу дію. Під впливом абсцизової кислоти і 
етилену швидкість транспорту ауксинів знижується. Кінетин, активуючи 
транспорт ауксинів, імовірно призводить до підсилення синтезу білків, необ-
хідних для транспорту ауксинів. 

Молекулярні механізми дії ауксинів на функціональну активність 
клітини 

Основними мішенями дії ауксинів є клітини, що диференціюються 
поблизу різних меристем. Біохімічні аспекти механізму дії ауксинів на ці клі-
тини досліджують вже давно. Спершу вважали, що, проникаючи в клітину, 
ІОК зв'язується з специфічними білковими рецепторами і утворений 
комплекс активує експресію певних генів. Утворені специфічні ферменти 
мають підсилювати фізіологічну реакцію клітини [2]. Проте було встановле-
но два факти, що виходили за рамки розглянутого механізму: 1) не були іден-
тифіковані рецептори ІОК, 2) первинна відповідь на дію ІОК відбувається 
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надто швидко, протягом 10–15 хв. Запропонована авторами схема була занад-
то поверхневою і не могла пояснити всіх аспектів молекулярних механізмів 
дії ауксинів. 

Останні літературні дані дозволяють більше деталізувати і розширити 
цю схему і пояснити те, що до останнього часу здавалося незрозумілим. 

Дослідження механізмів поглинання ІОК свідчать, що невелика 
кількість останньої може проходити через мембрану у незв'язаному стані. 
Частина ІОК потрапляє у клітину за допомогою активного транспорту, 
поєднаного з протонами водню. Тому експорт ІОК призводить до накопичен-
ня в клітинній стінці позитивних зарядів, що супроводжується зниженням 
рН. Не слід виключати можливості існування цитоплазматичних ауксинових 
рецепторів, оскільки ІОК може легко проникати всередину клітини. Імовірно 
існує одночасно кілька ділянок сприйняття ауксинів, як позаклітинних, так і 
цитоплазматичних. 

На плазматичній мембрані колеоптилів кукурудзи вдалося встановити 
ауксин-зв'язуючі ділянки, а згодом був виявлений і ауксин-зв'язуючий білок 
– АВР1. Виявлено також і кілька інших ауксин-зв'язуючих білків, проте доб-
ре описаний лише АВР1. Нещодавні експерименти на трансгенних рослинах 
тютюну та на клітинних лініях кукурудзи підтверджують його рецепторну 
функцію [4]. 

Білок АВР1 присутній на зовнішній поверхні плазматичної мембрани. 
Імовірно, він секретується з ендоплазматичного ретикулуму на плазматичну 
мембрану з дуже низькою швидкістю. АВР1 є глікопротеїдом, і містить вуг-
леводневі залишки, що імовірно відповідають за впізнавання і зв'язування 
ІОК. Цей глікопротеїд складається з двох субодиниць по 23 кДа кожна, які в 
кукурудзи кодуються невеликою родиною генів [4]. 

ІОК чи комплекс її з рецептором не діє безпосередньо на геном кліти-
ни, як вважали раніше [1], а запускає в клітині каскад реакцій, завдяки яким 
ауксиновий сигнал підсилюється на кілька порядків. Під дією ІОК акти-
вуються різноманітні сигнальні шляхи. Ми розглянемо два з них (рис. 1): а) 
МАРК-кіназний шлях [5, 18], та б) шлях на основі регульованої деградації 
білків [15, 17]. 

Для дослідження механізмів ауксинового сигналювання проводився 
аналіз мутантів Arabidopsis з порушеними реакціями на ауксин [10]. 

Яким же чином відбувається передача гормональних сигналів у кліти-
ну? Спершу гормон (ІОК) повинен провзаємодіяти з рецептором, утворивши 
гормон-рецепторний комплекс, який активує протеїнкіназний каскад 
(рис. 1б), суть реакцій якого полягає у такому: одна протеїнкіназа активує де-
кілька інших протеїнкіназ шляхом фосфорилювання, і так далі. 

МАРК-кіназний шлях запускається шляхом зв'язування ІОК з рецепто-
ром на плазматичній мембрані, який містить три домени:  глікозильований по-
заклітинний домен, що впізнає і зв'язує ауксин;  трансмембранний домен бага-
тий на гідрофобні амінокислоти, необхідний для закріплення рецептора на 
мембрані; внутрішньоклітинний домен з ферментативною активністю, який 
фосфорилює білки-мішені. Можливо, що таким рецептором є білок АВР1. 
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При взаємодії ІОК з рецептором відбувається активація внутрішньок-
літинного ферментативного домену, який активує певні G-білки [6]. G-білки 
в неактивному стані складаються з трьох субодиниць α, β, γ і містять зв'яза-
ний з α-субодиницею гуанозиндифосфорну кислоту (ГДФ). Активація G-біл-
ка супроводжується обміном зв'язаного ГДФ на ГТФ з наступним від'єднан-
ням α-субодиниці від β/γ-субодиниць. Вільна α-субодиниця спричинює акти-
вацію каскаду за рахунок фосфорилювання: МАРККК (кіназа кінази МАР кі-
нази) → МАРКК (кіназа МАР кінази) → МАРК (мітоген активована кіназа) 
(Рис. 1б). 

 
Рис. 1. Шляхи сигналювання ауксинів у рослинній клітині: а) ауксин-залежний 
шлях регуляції деградації білків; б) МАР-кіназний шлях, G – активний G-білок, 

МАРККК – кіназа кінази МАР кінази, МАРКК – кіназа МАР кінази, 
МАРК – мітоген активована кіназа, Sic1p – інгібітор CDK, 

 CDK – протеїнкіназа, що запускає клітинний поділ, Sic1p-UBQ – неактивний 
комплекс, що нездатний інгібувати CDK 
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Активована МАРК транспортується у ядро, де фосфорилює відповідні 
фактори транскрипції – білки, що взаємодіють з ДНК, підсилюючи експресію 
генів, тобто синтез РНК, і, як наслідок, трансляцію на ній необхідних для рос-
ту клітини білків. Слід зазначити, що фосфорилювання здійснюється із затра-
тою енергії, тобто для реакції фосфорилювання необхідна АТФ, яка у ході 
реакції віддає один залишок фосфорної кислоти і перетворюється на АДФ. 

Нещодавно з клітин тютюну була виділена МАРККК, що бере участь 
в активації МАРК-каскаду. Експресія цієї МАРККК спостерігається в кліти-
нах меристеми під час швидкого поділу [19]. 

Те, що ауксини регулюють клітинний цикл, помітили вже давно [1], 
проте механізм регуляції протягом довгого часу залишався неописаним. Як 
вже зазначалося, ауксини необхідні для початку синтезу ДНК, тобто перехо-
ду клітини з G1-фази в S-фазу клітинного циклу. Яким же чином ауксини ін-
дукують цей перехід? 

У клітині постійно знаходяться ферменти (відповідні протеїнкінази – 
CDK), які активують перехід клітини у такий стан, при якому починається 
підготовка клітини до поділу. В нормі ці ферменти активуються лише під час 
переходу клітини в S-фазу і знаходяться вони під контролем специфічних ін-
гібіторів. За відсутності інгібіторів клітина постійно ділиться і перетво-
рюється у злоякісну (ракову), а коли ці інгібітори активні постійно, то кліти-
на втрачає здатність до поділу. Саме ІОК регулює деградацію інгібіторів 
CDK. Одним з таких інгібіторів є білок Sic1 p. 

Під дією ІОК відбувається активація білку AXR1 [3, 16, 17, 20], що 
взаємодіє з білком ECR (Рис. 1а). Такий димерний комплекс активує убікві-
тин-подібні білки – Rub1p [18]. Слід зазначити, що всі призначені для дегра-
дації білки підлягають убіквітинуванню. Ця модифікація здійснюється шля-
хом приєднання білка убіквітина (UBQ), або ішних убіквітин-подібних біл-
ків, зокрема Rub1p до білків-мішеней. Такі модифіковані білки впізнаються 
гідролітичними ферментами і розщеплюються. Перенесення Rub1p на інгібі-
тор (Sic1p) CDK призводить до його руйнування. Він вже не інгібує протеїн-
кіназу CDK, яка запускає перехід клітини в S-фазу, та синтез ДНК, через пев-
ний час після цього відбувається клітинний поділ. 

Іншими можливими мішенями контрольованої ауксинами деградації є 
білки родини Aux/IAA [14, 21, 22]. У Arabidopsis є щонайменше 20 різних 
представників цієї родини. Білки Aux/IAA локалізуються в ядрі і виконують 
функцію факторів транскрипції, тобто зв'язуючись з ДНК регулюють 
транскрипцію відповідних генів [3, 5, 13, 21]. 

Фізіологічна дія ауксинів 

Фізіологічна дія ауксинів надзвичайно складна. Різні тканини на дію 
ауксинів відповідають по-різному. 

Було встановлено, що ауксини, які знаходяться у верхівці і транспор-
туються вниз, пригнічують розвиток латеральних пагонів. Усунення верхівки 
призводить до підсилення росту бічних пагонів. Якщо на зрізану верхівку на-
нести ІОК, ріст латеральних пагонів знову пригнічується [2]. 
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Значну роль ауксини відіграють в регуляції цвітіння, росту, дозріван-
ня, опадання зав'язей, плодів, листків. Показано, що ауксини беруть участь у 
зав'язуванні плодів, вони необхідні для росту пилкових трубок. Показано, що 
подальший ріст плоду залежить від рівня ауксинів, проте в цьому процесі бе-
руть участь також інші фітогормони. 

Ауксини зумовлюють сезонність динаміки росту деревних рослин. 
Ріст дерева у висоту здійснюється за участю апікальних меристем, а в товщи-
ну – за участю васкулярного камбію. Ауксини контролюють поділ меристе-
матичних клітин як при рості у висоту, так і при радіальному рості. Ауксини 
беруть активну участь у формуванні провідної системи деревних рослин. Це 
встановлено за допомогою експериментів на культурах тканин та спостере-
жень за інтактними рослинами. Показано, що ауксини переважно стиму-
люють диференціацію ксилеми [1]. 

Цікаво зазначити, що в умовах короткого дня, якщо на зріз гілочки з 
видаленою верхівкою нанести ІОК, то можна викликати утворення васкуляр-
ним камбієм широких трахеїд [2]. Це дозволяє дійти висновку що: 1) саме 
ІОК здійснює гормональний контроль ширини просвіту трахеїд, 2) підсилене 
закладання пізньої деревини в основі стовбура і менша частка закладення її у 
верхній частині пояснюються тим, що при транспортуванні ауксинів у нап-
рямку зверху вниз, у верхній частині стовбура забезпечення тканин ауксином 
більше, ніж у нижній. 

Ауксини регулюють не лише нормальний ріст дерев, але й беруть 
участь у відхиленнях нормального росту, коли напрямок росту пагона змі-
нюється і утворюється так звана реактивна деревина [2]. Реактивна деревина 
– вважається браком при використанні у будівництві. Дошки з такої деревини 
погано піддаються обробці. В утворенні реактивної деревини, як було вста-
новлено, дійсно беруть участь ауксини. У літературі є дані про те, що вели-
кий вміст ауксинів виявлено у сосни і тополі на нижній стороні горизон-
тальних гілок, порівняно з верхньою. Якщо у вертикальні пагони хвойних де-
рев вводити з одної сторони ІОК, то можна викликати утворення реактивної 
деревини. Така деревина може утворюватися також і при нестачі ІОК. Реак-
тивна деревина в покритонасінних порід імовірно утворюється при нестачі 
ауксинів, а в голонасінних – при надлишку. 
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