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Розглянуто проблему техногенного забруднення ґрунту нафтою і механізми 
адаптації різних рослинних організмів до несприятливих умов зростання. Виявле-
но стійкі види рослин, зокрема, зі злакових – осока шорстковолосиста Carex hirta L., 
а з бобових – конюшина, люцерна, боби і соя. З’ясовано, що за дії нафтового за-
бруднення рослини запускають цілий каскад змін, який досягається перебудовою 
комплексу морфологічних і фізіолого-біохімічних адаптаційних механізмів, зокре-
ма, змінюється вміст хлорофілів а та в, збільшується кількість каротинів, фенолів, 
проліну, порушується гормональний баланс, синтезуються стресові білки та ін. Це 
свідчить про фізіологічну адаптацію стійких рослин до нафтового забруднення. Ви-
димі зміни відбуваються завдяки зменшенню ростових показників надземної ча-
стини й активного розвитку кореневої системи, причому ключову роль у пристосу-
ванні рослини до стресу відіграє саме коренева система. Вивчення фізіолого-
біохімічних шляхів адаптації стійких рослин до нафтового забруднення є важливим 
для наукового обґрунтування рекомендацій щодо способів рекультивації забруд-
нених територій. Виявлено, що рослини Carex hirta L. пришвидшують процес біо-
деградації нафти, сприяють зростанню чисельності основних фізіологічних груп 
мікроорганізмів у ризосфері коренів і створюють умови для вторинного заростання 
нафтозабрудненого ґрунту бобовими рослинами. Це дає підстави рекомендувати 
довгокореневищний вид Carex hirta L. як екологічно пластичний і життєздатний  
в умовах нафтового забруднення ґрунту для фіторемедіації територій, забрудне-
них нафтою та нафтопродуктами. А бобові рослини завдяки симбіотичній фіксації 
азоту атмосфери, підвищують біохімічну активність ґрунту, що приводить до його 
самоочищення. Отримано два патенти (2006, 2011).

Ключові слова:	 Carex hirta L., Trifolium pratense L., Faba bona Medic. (Vicia 
faba  L.), Glicine hispida Maxim., Medicago lupulina, стрес, 
адаптація, нафтове забруднення
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ВСТУП
Однією з актуальних проблем сучасної теоретичної і практичної біології є адап-

тація рослин до різноманітних (зокрема, стресових) умов навколишнього середови-
ща. Посилення антропогенного навантаження на біосферу, що супроводжується 
зниженням агроекологічної надійності рослинництва, має особливий вплив на цю 
проблему, оскільки внаслідок техногенної діяльності людини відбувається дегра-
дація рослинного покриву та ґрунтів. Водночас сучасний рівень технологій і цивілі-
зації немислимий, зокрема, без нафтової промисловості, що забезпечує всезрос-
таючі енергетичні потреби. Однак процес видобування нафти, її транспортування 
та переробка є джерелом постійного забруднення навколишнього середовища. 
Надходження нафти у природне середовище можливе в результаті аварій на під-
приємствах нафтової індустрії, унаслідок втрат нафти під час її транспортування 
тощо, а екологічні катастрофи, пов’язані з виливами нафти й нафтопродуктів, ста-
ли закономірними для сучасної цивілізації. Унаслідок цього зазнають системного 
нафтового забруднення поверхневі та підземні води, ґрунтовий покрив [21; 90; 
108], що створює небезпеку проникнення полютантів у живильні ланцюги, однією  
з ланок яких є людина. 

Проблема нафтового забруднення існує сьогодні і в Україні, зокрема, на Борис
лавщині, що у Львівській області. Бориславське нафтове родовище є одним з най-
старіших нафтопромислових центрів світу. Упродовж останніх 160 років екосисте-
ми м. Борислава й околиць зазнають інтенсивного нафтового забруднення. При-
чинами, що зумовлюють потрапляння нафти у ґрунт цього регіону, є велика кіль-
кість пробурених свердловин, старих недіючих підземних комунікацій і негерме-
тичність об’єктів діючих нафтогазопромислових господарств [79; 99].

Зазначимо, що від згубної дії нафтових розливів на суходолі насамперед 
страждають ґрунтові екосистеми [76; 90]. З’ясовано, що нафта пригнічує ріст і роз-
виток рослин, має токсичний вплив на тварин і на мікроорганізми [1; 47]. Водночас  
у районах видобутку спостерігають пристосування компонентів екосистем до хро-
нічного впливу нафти. Моніторинг рослинних угруповань на нафтозабруднених те-
риторіях і лабораторно-польові дослідження дали змогу встановити стійкі види 
рослин, які домінують на тлі пригнічення решти видів, і виявити різні стадії їхнього 
заростання [66; 72; 99]. Саме такі стійкі види становлять особливий інтерес для 
вивчення адаптивних механізмів, завдяки яким рослини пристосовуються до впли-
ву нафтового забруднення. Зокрема, М. Цайтлер з’ясував (2000), що у травостої 
забрудненого нафтою ґрунту переважають осокові, зокрема, осока шорстковоло-
систа (Carex hirta L.).

Беручи до уваги вищесказане, на кафедрі фізіології та екології рослин Львів-
ського національного університету імені Івана Франка вже 15 років проводиться 
вивчення механізмів стійкості рослин до нафтового забруднення, і першим об’єктом 
наших досліджень стала осока шорстковолосиста (Carex hirta L.). 

1. Вплив нафтового забруднення на рослини Carex hirta L.
1.1. Морфологія та ріст рослин осоки на нафтозабруднених ґрунтах. Осо-

ка шорстковолосиста – багаторічна трав’яниста рослина з міцними підземними  
горизонтальними кореневищами і прямостоячими пагонами. Вона є піонерним ви-
дом на забруднених ґрунтах бориславського нафтового родовища. Саме тому  
з метою вивчення фізіологічних аспектів адаптації рослин Carex hirta L. до нафтового 
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забруднення проведено низку модельних дослідів із використанням різних концен-
трацій нафти [23]. Уперше виявлено пряму залежність впливу різних доз нафти  
(48 і 96 г/кг ґрунту, що відповідає середньому і сильному забрудненню відповідно) 
на ріст рослин Carex hirta L. у сезонній динаміці. На тлі послаблення нафтового 
стресу й адаптації до нього, на третьому році досліджень за дії середнього забруд-
нення ґрунту висота надземної частини рослин досягала контролю. Проте за дії 
високої концентрації нафти у ґрунті висота рослин осоки була удвічі меншою, ніж 
у контролі. Водночас відбулись і зміни характеру опушення листків. Наприклад, на 
забруднених нафтою площах спостерігали форму з гладенькими неопушеними 
листками та блискучою поверхнею, а на контрольних ділянках листки особин Carex 
hirta L. мають характерні для виду опушення і матову поверхню листків.

Відомо, що ріст є одним із найважливіших параметрів, які характеризують від-
повідну реакцію рослин на стрес. Морфометричний аналіз досліджуваних особин 
засвідчив також суттєве зменшення й довжини кореневищ осоки шорстковолосис-
тої зі збільшенням концентрації нафти у ґрунті. У цьому разі в кореневищах Carex 
hirta L. утворюється менша кількість вузлів, але більша кількість пагонів у одній 
зоні кущення [8]. Це свідчить про те, що ступінь інгібування росту й розвитку рос-
лин і фітотоксичність ґрунту прямо залежать від інтенсивності та тривалості за-
бруднення, що зумовлено як токсичністю компонентів нафти, так і набутими гідро-
фобними властивостями ґрунту [[25].

Варто зазначити, що токсичність нафти зумовлена наявністю в ній летких аро-
матичних вуглеводнів, нафталінів і низки інших розчинних у воді фракцій. Ці спо-
луки легко та швидко випаровуються з ґрунту, завдяки цьому період гострої ток-
сичної дії нафти на ґрунтову біоту порівняно короткий. Проте відновлення біологіч-
ної продуктивності ґрунту – довготривалий процес, пов’язаний зі змінами його 
важливих властивостей. Нафтозабруднений ґрунт має порушений водний і пові-
тряний режим, у ньому виникають анаеробні умови, змінюється окисно-відновний 
потенціал, порушується вуглецево-азотний баланс [20; 37; 73; 63].

Вплив нафтового забруднення на рослинні організми відбувається двома шля-
хами: безпосередньо – унаслідок проникнення компонентів нафти через кореневу 
систему або продихи листків і включення їх у метаболізм, а опосередковано – через 
зміни фізико-хімічного складу ґрунту і порушення його біологічних властивостей 
[16; 68; 94; 99]. Оскільки більшість компонентів нафти є токсичними, то їхнє потра-
пляння у рослину може спричинити розвиток стресових реакцій. Але стрес може 
бути зумовлений і опосередкованим впливом нафти, бо ґрунт, забруднений нафтою, 
набуває гідрофобних властивостей, у ньому порушується водний і повітряний режи-
ми, що викликає необхідність функціонування пристосувальних механізмів у рос-
лин, здатних рости й виживати за цих умов. Власне, досліджувана нами осока шор-
стковолосиста і створює первинне заростання розливів нафтового родовища у м. 
Борислав завдяки кореневищам, які мають добре розвинену аеренхіму [8; 9]. 
З’ясовано також, що ця осока утворює мікоризу, яка надає їй більшої стійкості,  
а також здатності виживати у складних умовах нафозабрудненого ґрунту [71; 100].

Результати наших досліджень засвідчують також вплив рослин Carex hirta L. на 
ґрунтову мікрофлору. Встановлено, що у нафтозабрудненому ґрунті суттєво зміню-
ється чисельність різних фізіологічних груп мікроорганізмів. Так, чисельність целю-
лозоруйнуючих бактерій, зменшується удвічі вже після 3-х місяців внесення нафти  
у ґрунт порівняно із ґрунтом без нафти, що зумовлено несприятливими умовами 
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аерації та зволоження ґрунту, низьким вмістом нітратного азоту й відсутністю сві-
жих рослинних решток [4; 5; 69]. Проте у міру росту рослин осоки їхні кореневища 
покращують структуру та водно-повітряні характеристики ґрунту, і після 17 місяців 
внесення нафти чисельність целюлозоруйнівних бактерій зростає більш ніж  
у 4 рази. Зростає також чисельність азотфіксуючих бактерій і у 16 разів – аеробних 
мікроорганізмів (дріжджів і плісеневих грибів). Отже, рослини осоки шорстковоло-
систої пришвидшують біодеградацію нафти за умов середнього забруднення ґрун-
ту нафтою протягом першого року внесення її у ґрунт і створюють умови для вто-
ринного заростання нафтозабруднених ґрунтів рослинами. Виявлено, що серед 
рослин вторинного заростання найбільш поширеними є бобові. 

1.2. Антиоксидантна система рослин осоки та фотосинтетичні пігменти. 
Універсальною реакцією у відповідь на будь-який негативний вплив є генерування 
у рослинних клітинах активних форм кисню. Тому значна увага дослідників приді-
лена вивченню процесів перекисного окиснення ліпідів мембран рослинних орга-
нізмів за умов різного рівня абіотичних і біотичних чинників [50; 55; 97]. Наші до-
слідження виявили, що стресові умови, викликані нафтовим забрудненням ґрунту, 
активують процеси перекисного окиснення ліпідів у органах рослин. Зокрема, вміст 
ТБК-активних продуктів, які слугують показником активності окислювальних про-
цесів, зумовлених кисневими радикалами, є найвищим у листках Carex hirta L., 
порівняно з коренями за дії сильного нафтового забруднення. Це пов’язано, ймовір-
но, з тим, що хлоропласти містять велику кількість ненасичених жирних кислот  
у мембранах тилакоїдів і є також місцем продукування активних форм кисню [12; 
97]. З’ясовано, що зміна ліпідного складу мембран – одна з важливих реакцій у від-
повідь на стрес, яка дає змогу живим організмам швидко пристосуватися до тих чи 
інших умов існування [58].

Варто також зазначити, що нафтове забруднення призводить до пригнічення 
фотосинтетичної діяльності, а це пов’язано з пігментним фондом рослин. Відомо, 
що вміст хлорофілів у листках рослини є однією з найвиразніших характеристик 
адаптації фотосинтетичного апарату рослини до несприятливих умов довкілля,  
а жовті пігменти – каротиноїди – мають поліфункціональні властивості. Як нена-
сичені вуглеводні, вони мають значну кількість кон`югованих подвійних зв’язків між 
атомами вуглецю, тому можуть активно перехоплювати вільні радикали і гальму-
вати вільнорадикальні реакції. Каротиноїди входять до складу багатокомпонентної 
антиоксидантної системи [86; 87]. Їх розглядають як один із чинників, які забез
печують толерантність рослин до різних видів забруднення, зокрема, і нафтового, 
що призводить до оксидативного стресу, продукування гідроксильних радикалів  
і пероксиду водню.

З огляду на вищесказане, заслуговують на увагу наші результати щодо вмісту 
фотосинтетичних пігментів у рослинах Carex hirta L. Виявлено зниження вмісту 
хлорофілу а за дії сильного нафтового забруднення ґрунту (96 г/кг), що, можливо, 
пов’язано з меншою хімічною стабільністю цієї форми пігменту до стресу. Зростан-
ня частки більш окисленої форми – хлорофілу b, очевидно, є результатом взаємо-
дії хлорофілу а з активними формами кисню. Відомо, що інші стресові фактори 
також зумовлюють зниження вмісту хлорофілу а та послаблюють фіксацію СО2  
і посилюють фотодихання [11; 57]. Хлорофіл а входить до складу тилакоїдних піг-
мент-білкових комплексів, а хлорофіл b – до світлозбиральних комплексів. За дії 
стресу в листках у разі загального зменшення вмісту хлорофілів відбуваються  
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також зміни величини відношення хлорофілів а/b. Це пов’язано з порушенням про-
порцій між світлозбиральними комплексами і кількістю реакційних центрів [14; 32]. 
Водночас на тлі послаблення нафтового стресу й адаптації рослини до нього че-
рез два роки після внесення нафти у ґрунт, вміст хлорофілів а і b в листках осоки 
залишається на рівні контролю. Отже, фізіологічна адаптація рослин Carex hirta L. 
до нафтового забруднення ґрунту відбувається у часовій динаміці та здійснюється 
за допомогою внутрішніх механізмів захисту.

Каротиноїди менш чутливі до впливу стресів, ніж хлорофіли. Результати до-
сліджень показали зростання загального вмісту каротиноїдів у листках осоки на 
кожному етапі досліджень. Ймовірно, таке зростання спрямоване на захист фото-
синтетичного апарату від деструктивного впливу активних форм кисню за дії на-
фтового стресу. Підвищення вмісту каротиноїдів за стресових умов пояснюють їх-
нім посиленим біосинтезом у разі одночасного уповільнення біосинтезу хлорофі-
лів. Таким чином, перехід рослини від початкової стадії стресової реакції до стадії 
адаптації супроводжується зміною пігментного балансу – зменшенням вмісту зе-
лених пігментів та підвищенням – жовтих, каротиноїдів. Наші результати виявили 
зростання удвічі вмісту β-каротину на всіх етапах вегетації, що дає змогу розгляда-
ти його як показник активації антиоксидантної системи. Проте за дії високої кон-
центрації нафти у ґрунті в листках рослин осоки вміст каротину знижується, що 
вказує на послаблення адаптаційних можливостей і зниження толерантності рос-
лин до стресу. 

Відомим антиоксидантом є також аскорбінова кислота (АК), вміст якої вивчали 
в органах рослин Carex hirta L [43; 96]. Встановлено, що у кореневищах кількість 
АК вища (більш ніж у 4 рази), ніж у листках. Це свідчить про високу функціональну 
активність кореневищ. Проте й у листках осоки на ранніх етапах вегетації за дії се-
реднього рівня нафтового забруднення (48 г/кг) зростає вміст АК. Водночас за дії 
високої концентрації нафти (96 г/кг) у листках суттєво знижується вміст АК протягом 
усіх етапів досліджень. Це може бути наслідком порушень метаболізму загалом, і, 
зокрема, синтезу аскорбінової кислоти. За екстремальних умов, унаслідок активації 
окисно-відновних процесів, пул аскорбінової кислоти може взагалі вичерпатися.

Необхідно також відмітити особливо важливу роль у системі антиоксидантно-
го захисту глутатіону – низькомолекулярного поліфункціонального трипептиду. 
Його розглядають як маркер стресу в екофізіологічних дослідженнях [74; 88; 89]. 
Вивчений його біосинтез і компартментація в клітинах; зокрема, встановлено, що  
у хлоропластах його міститься 10–15 % від загального пулу клітини [75]. З’ясовані 
транспортна і синтетична функції глутатіону, зокрема, з нього синтезуються фітохе-
латини, які здійснюють детоксикацію іонів важких металів. Більшість цих функцій 
притаманна відновленій формі глутатіону. Виявлено, що відновлений глутатіон 
GSH як донор електронів для регенерації аскорбату із його окисленої форми  –  
дигідроаскорбату знешкоджує супероксид і Н2О2 у хлоропластах. Якщо за дії стре-
су адаптація слабка та повільна, то антиоксидантна система виснажується і на-
стає деградація. Прогресуюче окиснення і деградація пулів глутатіону й аскорбату 
в кінцевому результаті призводить до виснаження та загибелі організму [75]. Таку 
ситуацію ми спостерігали за дії високої концентрації нафти на рослини Carex 
hirta L. Виявлено низький вміст окисленого глутатіону та підвищений – відновлено-
го глутатіону на тлі низької активності глутатіонредуктази у рослин [41]. Збільшен-
ня пулу відновленого глутатіону може відбуватись унаслідок його синтезу de novo. 
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Відомо, що співвідношення відновленої та окисленої форм глутатіону за певних 
умов може мати більший вплив на метаболізм клітини, ніж індивідуальний вплив 
кожної з форм. Так, підвищення співвідношення вище 9–10 є ознакою адаптації 
рослин до стресового впливу [75], а низьке співвідношення відновленої та окисле-
ної форм глутатіону, що виявлене в наших дослідженнях за дії високого вмісту 
нафти у ґрунті, підтверджує виснаження рослин у цих стресових умовах. 

Дослідження активності антиоксидантних ферментів у рослин Carex hirta  L. 
показало, що активність каталази в органах рослин за дії нафтового забруднення 
загалом змінюється відповідно до флуктуацій вмісту пероксиду водню. Як і концен-
трація пероксиду водню, активність каталази в листках рослин осоки на порядок 
вища порівняно із кореневищами та коренями. Натомість активність пероксидази 
за дії нафти різко знижується у молодих ростучих листках, тоді як у підземних ор-
ганах залишається на рівні контролю [42].

Важливу роль у захисті рослинного організму від окислювального пошкоджен-
ня мають і сполуки фенольної природи. Виявлено, що за дії нафтового забруднен-
ня ґрунту різко зростає загальний вміст поліфенолів [42], зокрема, в листках осоки 
їх міститься у 5,6 разу, а в кореневищах – удвічі більше, порівняно з контролем. 
Проте варто зазначити, що у кореневищах рослин осоки вміст поліфенолів значно 
перевищує вміст цих антиоксидантів у надземній частині. Очевидно, це пов’язано  
з особливостями життєвої стратегії даного виду рослин, оскільки кореневище за-
безпечує виживання даного виду в токсичному середовищі, маючи добре розвине-
ну аеренхіму, що забезпечує внутрішню аерацію тканин [9; 99; 109]. 

1.3. Осморегуляційні процеси та продиховий апарат рослин. Результати 
наших досліджень засвідчують, що адаптивні реакції рослин Carex hirta L. на дію 
нафтового забруднення реалізуються також шляхом індукції змін осморегуляцій-
них процесів. Встановлено, що осмотичний потенціал клітин листків осоки суттєво 
знижується, а це забезпечує надходження та пересування води по рослині за умов 
гідрофобного ґрунту. Подібні зміни осмотичного потенціалу клітин можуть відбува-
тися через нагромадження в них осмотично активних речовин (розчинних цукрів, 
мінеральних елементів, амінокислот тощо). Виявлено, що у рослин Carex hirta L. 
сумарний вміст вільних амінокислот за дії нафтового забруднення суттєво зменшу-
ється як в молодих, так і у сформованих листках (у 5,0 та 5,5 разу відповідно). 
З’ясовано також, що нафтове забруднення призводить до значного зниження вміс-
ту азоту в пагонах і кореневищах рослин осоки [26], що зумовлено, ймовірно, його 
дефіцитом у ґрунті. Можливо через це в органах рослин осоки, вирощених на на-
фтозабрудненому ґрунті, рівень амінокислот є нижчим, ніж у контрольних рослин.

Варто також зазначити, що нафтове забруднення зумовлює зниження рівня 
розчинних цукрів у листках і зростання їхнього вмісту в кореневищах і коренях рос-
лин осоки. Отже, цукри не відіграють ролі осмотично активних речовин у листках 
Carex hirta L. Проте їхня акумуляція у підземних органах рослин може розглядатись 
як захисна реакція, що сприяє підвищенню осмотичного потенціалу клітин і необхід-
на для підтримки водопоглинальної здатності кореневої системи за впливу нафто-
вого забруднення. Водночас відбуваються й зміни вмісту мінеральних елементів  
у нафтозабрудненому ґрунті за участю рослин Carex hirta L. Виявлено, що за наяв
ності рослин осоки у нафтозабрудненому ґрунті зростає вміст фосфору, кальцію, 
магнію та заліза, порівняно з ґрунтом без рослин. У ділянці ризосфери Carex 
hirta L. розчинність сполук зростає, і відбувається перехід елементів у рухомі форми. 
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Кореневі виділення рослин і мікроорганізми ризосфери змінюють інтенсивність 
процесів, що ведуть до переходу важкодоступних форм мінеральних елементів  
у доступні для рослин форми [24]. Унаслідок цього в листках осоки зростає вміст 
калію (на 76 %), натрію (на 81 %), фосфору (на 78%), заліза (на 89 %), кальцію (на 
78 %), кремнію (на 79 %), хлору (на 85 %) щодо контролю [53]. Це свідчить про те, 
що для підтримки осмотичного потенціалу у рослин осоки суттєве значення мають 
мінеральні елементи, які виконують роль активних осмолітів, зокрема, калій, на-
трій і хлор.

Для кращого розуміння адаптаційних пристосувань рослинного організму не-
обхідно звернути увагу і на листки, які проявляють найбільшу пластичність до дії 
екологічних факторів і, зокрема, на стан їхнього продихового апарату. Відомо, що 
продиховий апарат виконує головну роль у випаровуванні води рослиною, тому 
швидкість транспірації значною мірою залежить від ступеня їхньої відкритості. 
Апертура продихів регулюється тургор-індукованими змінами розмірів продихових 
замикаючих клітин [7] і відіграє важливу роль у регуляції водного статусу рослини.

Наші дослідження встановили, що в умовах нафтового забруднення ґрунту 
зменшується ширина апертури продихів, однак збільшується їхня кількість, про що 
свідчить зростання продихового індексу на 7,5 %, яке, власне, і пов’язане з утво-
ренням нових продихових комплексів, що складаються з 2–3 продихів [54]. Такі 
аномалії у формуванні продихів на листках осоки можуть бути спричинені впливом 
токсичних компонентів нафти на гени, що регулюють закладання продихів. Вияв-
лено також здрібніння клітин у листках, що призводить до зменшення їхніх розмірів 
і є ознаками ксероморфності. Наведені факти свідчать про те, що рослина намага-
ється оптимізувати витрати води й адаптуватися до таких несприятливих умов 
зростання. Реакції продихового апарату листків рослин Carex hirta L., а саме – змі-
щення в часі на 2 год щодо контролю піків відкривання продихів; наявність проди-
хової плямистості – різного ступеня відкритості продихів у певний момент часу, та 
здатність рослин відкривати продихи за умов водного дефіциту замість очікувано-
го закривання, є наслідками змін, спричинених нафтовим забрудненням.

Беручи до уваги все вищесказане, варто зазначити, що формування стійкості 
рослин до стресового фактора, зокрема, до нафтового забруднення, зводиться до 
підтримки потрібного для життєдіяльності організму гомеостазу. Рослинний орга-
нізм відповідає на стресовий фактор реакціями, які можуть бути специфічними та 
неспецифічними. До неспецифічних реакцій належать ті, що виникають в організмі 
у відповідь на різноманітні чинники і мають спільні ознаки. Це універсальні реакції, 
які здійснюють переведення метаболізму рослини в аварійний режим, а саме бло-
кування низки процесів, що функціонують у нормі, і включення процесів, які не 
функціонують або слабко виявлені за нормальних умов. Усі ці зміни свідчать про 
активний опір організму несприятливим умовам і про захисний характер цих реак-
цій. Наявність загальних реакцій на різні стреси зумовлена системністю будови 
клітини й організму та взаємозв’язком елементів, із яких вони складаються. Але 
елементи такої складної відкритої системи, якою є рослинний організм, зв’язані 
між собою досить лабільно без суворої фіксації. Тому поряд із неспецифічними 
реакціями можуть розвиватись і специфічні, залежні від природи стресора, змін  
у клітинах і організмі загалом [93].

1.4. Фітогормональний баланс рослин осоки за дії нафтового забруднення 
ґрунту. Надзвичайно важлива роль у регуляції життєдіяльності рослинного організ-
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му належить фітогормональній регуляторній системі, за допомогою якої здійсню-
ється не лише внутрішнє налагодження процесів життєдіяльності, але й сприйнят-
тя зовнішніх факторів, які діють на організм. Фітогормони є месенджерами у забез-
печенні зв’язку між стресовою дією та фізіологічною реакцією рослинного організ-
му [50; 56; 93]. За спектром фізіологічної дії фітогормони поліфункціональні, тобто 
беруть участь у регуляції низки фізіологічних процесів у рослині. Водночас вони 
характеризуються високою специфічністю дії, а в цілому організмі важливим є їхнє 
співвідношення.

Відомо, що будь-який зовнішній подразник викликає в організмі рослини ланцюг 
якісних та кількісних змін у багатокомпонентній системі ендогенних фітогормонів. Це 
свідчить про їхню ключову роль в адаптивних реакціях рослин [39; 55; 56]. Вивченню 
ролі фітогормонів у регуляції стійкості рослин до різноманітних несприятливих чин-
ників присвячено доволі багато робіт [70; 77; 107]. Проте зовсім не досліджений 
гормональний статус рослин, що ростуть на нафтозабруднених ґрунтах. 

Результати наших досліджень виявили суттєві зміни в балансі фітогормонів 
(індоліл-3-оцтової кислоти – ІОК, цитокінінів – ЦТК і абсцизової кислоти – АБК) як  
у надземних, так і в підземних органах рослин осоки. Характер цих змін неоднако-
вий у різних органах і залежить від впливу нафтового навантаження на ці органи. 
У листках, які не зазнавали прямого впливу нафти, оскільки на час відбору зразків 
леткі токсичні форми нафти вже випарувались із ґрунту, загальний вміст ІОК змен-
шився у 7 разів, а вміст ЦТК – зріс утричі порівняно з контролем, унаслідок нагро-
мадження зеатину (З) та ізопентеніладеніну (ІПА). У цьому разі збільшився і вміст 
АБК у 2,2 разу завдяки зв’язаним її формам. Водночас підземні органи (корінь  
і кореневища) рослин Carex hirta L., які зазнають і прямого, і опосередкованого 
впливу нафти, мають інший характер змін гормонального статусу, ніж листки. Так, 
у коренях рослин за дії нафти не змінюється вміст вільної ІОК та ЦТК, проте зрос-
тає кількість вільних форм АБК (у 2,5 разу) та зв’язаної ІОК (більш ніж у 6 разів), 
порівняно з контролем [6]. 

Оскільки кореневища рослин осоки мають важливе значення в адаптації рос-
лин на дію нафтового забруднення, дослідження гормонального статусу провели  
у трьох його частинах – апікальній, середній і базальній. Отримані результати вста-
новили, що найбільше ІОК накопичується у базальній і середній частинах, на 33 та 
68 % відповідно. Хоча загальний вміст АБК у кореневищі знижується в 1,5 разу 
щодо контролю, однак у базальній його частині, яка є найближчою до зони погли-
нання кореневої системи, відбувається її накопичення (на 77 %). У середній части-
ні кореневища Carex hirta L., яка має найбільші розміри міжвузль порівняно з інши-
ми частинами, накопичуються як вільні, так і зв’язані форми ІОК. Що стосується 
вмісту ЦТК у кореневищах осоки за впливу нафти, то виявлено зменшення на 
62 %, проте у базальній його частині, яка має менші розміри міжвузль, ніж середня, 
накопичується в 1,6 разу більше ЦТК порівняно з контролем. Це відбувається за-
вдяки вільним активним формам ЦТК (З, ЗР, ІПА) на тлі загального зниження за-
пасної форми ЦТК – зеатинглікозиду. А в кореневищах контрольних рослин пере-
важають саме кон’юговані форми ЦТК – зеатинглікозиди. 

Зазначимо, що важливими для рослини є не стільки зміни вмісту того чи іншо-
го фітогормону, скільки їхнє співвідношення. Розрахунком коефіцієнта балансу фі-
тогормонів (за формулою ВР = (ІОК + ЦТК)/АБК) встановлено, що у листках рослин 
Carex hirta L., які росли на нафтозабрудненому ґрунті, коефіцієнт балансу фітогор-
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монів утричі нижчий (Вр = 7,1), ніж у контрольних рослин (Вр = 20). Ці зміщення 
балансу фітогормонів відображені у зменшенні співвідношень ІОК/АБК та ІОК/ЦТК 
і зростанні співвідношень ЦТК/АБК і ЦТК/ІОК щодо контролю. А в коренях і корене-
вищах осоки за дії нафти загальний баланс фітогормонів щодо контролю залиша-
ється без змін. Виявлені перебудови стану гормональної системи рослин Carex 
hirta L. можна залучити до неспецифічних реакцій-відповідей рослин на стресові 
чинники.

У зв’язку з тим, що в доступній нам літературі немає даних про зміну гормо-
нального статусу рослин за дії нафти, вважаємо за можливе проаналізувати отри-
мані результати, опираючись на дані про вплив засолення і посухи як основні на-
слідки нафтового забруднення ґрунту. З’ясовано, що під час засолення зростає 
вміст вільної та зв’язаної ІОК у коренях кукурудзи i листках пшениці [2], збільшу-
ється вміст АБК у тканинах як за засолення, так і за дії посухи [31; 91]. Вважається, 
що підвищення вмісту ІОК є індуктором збільшення кількості АБК [93].

У досліджуваних нами рослин осоки за дії нафти виявлено збільшення вмісту 
АБК у коренях і листках на тлі зростання вмісту зв’язаних форм ІОК, які, за даними 
Кенде [46], є активними. Саме накопичення АБК в організмі є одним із тригерних 
механізмів процесу формування стійкості рослин [91]. Збільшення вмісту ІОК у се-
редній і апікальній частинах кореневищ за низького вмісту АБК в них, може свідчити 
про постшоковий репараційний період у Carex hirta L., для якого власне характер-
ним є подібний перерозподіл фітогормонів [93]. Однак для базальної частини коре-
невищ характерне паралельне зростання вмісту ІОК і АБК.

Що стосується цитокінінів, то є переконливі дані стосовно того, що зростання 
їхнього вмісту підвищує стійкість рослин до різних форм абіотичного стресу –  
посухи, затоплення, низьких температур [78]. Виявлено, що затримка старіння 
листків за участі цитокінінів підвищує толерантність рослин до посухи [34]. Водно-
час є дані про зниження вмісту ЦТК за дії сольового стресу. З’ясовано, що збіль-
шення вмісту ЦТК у коренях в умовах посухи сприяє стресостійкості рослин [50; 
51]. Виявлене у наших дослідженнях зниження вмісту ЦТК у кореневищах Carex 
hirta L. у відповідь на стрес викликане, ймовірно, пригніченням синтезу ЦТК в ко-
ренях і кореневищах і їхнім транспортуванням у листки [80], або прискореним їхнім 
окисненням за впливу нафти [36]. Проте найбільш вірогідним є те, що різке збіль-
шення кількості ЦТК у листках свідчить про перерозподіл їх між органами рослини.

Встановлено, що найінтенсивніше нагромаджується у рослині активна форма 
цитокінінів – зеатин. Його вміст зростає в усіх органах Carex hirta L. порівняно  
з контролем. Він утворюється в кінчику кореня [85] і є сигналом, який посилається 
коренем у надземні органи [80]. Тому накопичення зеатину у всіх органах осоки 
(максимальне у листках) може свідчити про надсилання сигналу коренями в над-
земну частину на стресове навантаження у ґрунті. А рослини, які росли на чистому 
ґрунті й не зазнавали негативного впливу нафти, найбільше накопичували зеатин-
глікозиди, які, згідно з найновішими уявленнями, є і запасною неактивною, і функ-
ціонально активною формою зеатину [78]. Збільшення вмісту ІП та ІПА у Carex 
hirta L., можливо, також викликане нафтовим навантаженням на ґрунт, що включає 
й засоленість. Накопичення саме цих форм цитокінінів спостерігали під час сольо-
вого стресу [101]. Наші розрахунки доводять, що за одноразового внесення у ґрунт 
48 г/кг нафти, яке відповідає середньому забрудненню, кількість супровідних солей 
є меншою за гранично допустимі норми і, відповідно, негативного впливу на рослини 
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не має. Тому можна припустити, що зміни у гормональній системі Carex hirta L. ви-
кликані саме складовими нафти, а не сольовим забрудненням.

Таким чином, можна зробити висновок, що пристосування осоки шорстковоло-
систої до стресових умов регулюється усіма компонентами фітогормонального 
комплексу. Характерна ознака – одночасне зростання вмісту ІОК та АБК у підзем-
них органах, що зазнають прямого впливу нафти. Значні зміни у гормональному 
статусі листків осоки та відносна його стійкість у коренях і кореневищах свідчать 
про те, що досліджувані фізіологічні процеси цієї багаторічної рослини скеровані 
на збереження життєздатності підземних органів – коренів і кореневищ, які підтри-
мують існування виду у стресових умовах. Отже, зміна балансу фітогормонів  
у відповідь на стрес лежить в основі фізіолого-біохімічних механізмів адаптації 
рослин до стресів.

На підставі вищесказаного можна констатувати, що довгокореневищний вид 
Carex hirta L. є екологічно пластичним і життєздатним в умовах середнього нафто-
вого забруднення ґрунту. Це дає підстави рекомендувати цей вид для фітореме
діації ґрунтів у регіонах нафтовидобутку в Україні. Нами розроблено метод очи-
щення нафтозабруднених ґрунтів за допомогою рослин Carex hirta L., який дає 
змогу в короткі терміни знизити вміст нафти й нафтопродуктів у ґрунті, покращити 
його біологічні та фізико-хімічні властивості. Водночас цей метод є екологічно без-
печним і дешевим способом ремедіації. Отримано Деклараційний патент на корис-
ну модель [27] і оформлено інноваційний проект “Біологічний спосіб рекультивації  
земель, забруднених нафтою”.

2. Вплив нафтозабруднених ґрунтів на бобові рослини
Поряд зі стійким до нафтового забруднення довгокореневищним видом Carex 

hirta L., що розмножується вегетативно кореневищами, захоплюючи забруднені ді-
лянки, нашу увагу привернули також стійкі до нафти рослини родини Бобових, які 
розмножуються насіннєвим способом. Дослідники пояснюють стійкість бобових 
їхньою здатністю фіксувати атмосферний азот і таким чином забезпечувати себе 
важливим елементом живлення. Зазначимо, що у нафтозабрудненому ґрунті біль-
шість необхідних рослині елементів мінерального живлення міститься у недоступ-
ній для рослин формі через змінені фізико-хімічні властивості ґрунту [99]. Серед 
інших чинників їхньої стійкості називають здатність азотфіксувальних бактерій 
роду Rhizobium, симбіотичних із рослинами бобових, розкладати вуглеводні нафти 
[30; 106]. З метою пошуку оптимальних заходів фіторемедіації нафтозабруднених 
територій насіннєвим способом нами проведено дослідження з низкою бобових 
рослин. 

Кормові боби Vicia faba L. (Faba bona Medic). З’ясовано, що вони мають ви-
сокий адаптаційний потенціал, оскільки рослини не лише виживають за впливу 
нафти, а й зберігають досить високі ростові показники [44]. Зазначимо, що первин-
ним критерієм токсичності ґрунту є показники летальності й виживання організмів, 
оцінка динаміки проростання насіння та кількості пророслого насіння за певний 
час. Виявлено, що за дії середнього забруднення ґрунту нафтою кількість пророс-
лого насіння кормових бобів сягала контролю, тоді як за дії сильного забруднення 
знижувалася до 50 %, що свідчить про високу фітотоксичність такого ґрунту. У при-
роді за такого рівня забруднення ґрунту нафтою рослини практично не ростуть. 
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Проте здатність насіння кормових бобів проростати навіть у сильно забрудненому 
нафтою ґрунті є важливою властивістю, оскільки може слугувати для заселення 
рослинами нафтозабруднених територій насіннєвим способом. Цей спосіб має пе-
реваги порівняно із вегетативним розмноженням, оскільки не потребує тривалого 
періоду для вирощування рослин і для висадки їх у забруднений ґрунт, а також 
певного часу, необхідного для адаптації дорослих особин до несприятливих умов.

Зазначимо, що бобові рослини мають перевагу у відновленні нафтозабрудне-
них ґрунтів, оскільки можуть фіксувати атмосферний азот завдяки ризобіальному 
симбіозу з бульбочковими бактеріями. Виявлено, що у дорослих особин бобів за 
дії середнього нафтового забруднення активно формуються азотфіксуючі буль-
бочки (на коренях однієї рослини утворюється 21,4 бульбочки, тоді як у контролі 
тільки 8,5 шт.), що сприяє створенню додаткового джерела азотного живлення [40]. 

Відомо, що інтенсивність розкладання нафти і нафтопродуктів залежить від 
забезпеченості ґрунту біогенними елементами, біологічно активними речовинами 
та наявністю мікроорганізмів-деструкторів нафти [60]. Значну роль у відновленні 
нафтозабруднених ґрунтів відіграють мікроорганізми різних систематичних груп, 
які здатні засвоювати вуглеводні нафти як джерело вуглецевого живлення (міксо-
міцети, дріжджі, бактерії) [64; 82]. Встановлено, що за участі Vicia faba L. зростає 
чисельність фізіологічних груп ґрунтових мікроорганізмів кругообігу азоту [22], що 
сприяє здійсненню взаємовигідних біотичних зв’язків між мікрофлорою та росли-
нами. Такі умови пришвидшують процес біодеградації нафти у ґрунті, знижуючи 
його токсичність.

Результатами наших досліджень встановлено, що рослини Vicia faba L. суттє-
во пришвидшують процес очищення нафтозабруднених ґрунтів. Так, вміст нафто-
продуктів у середньо та сильно забруднених ґрунтах (48 та 96 г/кг) після фітореме-
діації становив 15 та 40 г/кг відповідно. Отже, вид Vicia faba L. можна рекоменду-
вати для очищення сильно забруднених нафтою ґрунтів. На основі отриманих ре-
зультатів розроблено екологічно безпечний та економічно вигідний спосіб фітоочи-
щення нафтозабруднених ґрунтів, який знижує їхню фітотоксичність, забезпечує 
ріст і розвиток трав’янистої рослинності лише за один вегетаційний період після 
висадки, без додаткового внесення мікробіологічних, органічних чи мінеральних 
добрив. Отримано патент [28].

А тим часом у самих рослинах кормових бобів відбувається ціла низка адап-
тивних реакцій на дію нафти. Зокрема, виявлено різке зростання вмісту поліфено-
лів у коренях рослин – в 11,5 разу, а в листках – в 1,5 разу [42]. Відомо, що поліфе-
ноли протидіють окислювальному стресу: знешкоджують активні форми кисню, 
підтримують внутрішнє середовище клітини у відновленому стані та позитивно 
впливають на активність антиоксидантих ферментів. Водночас загальна антиокси-
дантна активність у листках рослин бобів, які росли на нафтозабрудненому ґрунті, 
знижувалася щодо контролю, незважаючи на підвищення в них вмісту поліфено-
лів. Варто нагадати, що рівень загальної антиоксидантної активності визначається 
активністю й інших низькомолекулярних антиоксидантів, зокрема, аскорбіновою 
кислотою, глутатіоном і α-токоферолом. Можна припустити, що саме зменшення 
вмісту цих сполук за умов стресу спричинило зниження антиоксидантої активності. 
Іншим ймовірним поясненням зниження антиоксидантної активності на тлі висо-
кого вмісту поліфенолів може бути їхня участь в інших процесах життєдіяльності 
рослини, не пов’язаних зі знешкодженням кисневих радикалів. Адже відомо, що 
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поліфеноли є багатофункціональними вторинними метаболітами рослинної кліти-
ни. Окрім захисної, вони виконують і структурну функцію, як компоненти епідермі-
су, беруть участь в утворенні азотфіксувальних бульбочок у бобових тощо.

Варто зазначити, що у підтриманні рослинного організму в необхідному для 
життя відновленому стані велика роль належить ферменту пероксидазі. Нами про-
аналізовано вплив нафтового забруднення на активність пероксидази та каталази  
у листках, стеблах і коренях рослин бобів. Отримані результати засвідчують, що 
активність цих ферментів у листках зростає прямо пропорційно зростанню вмісту 
нафти у ґрунті, що веде до зниження у них вмісту пероксиду водню і сприяє захис-
ту компонентів рослинної клітини від окиснення [40].

Важливим для виживання рослин у нафтозабрудненому середовищі є нагрома-
дження в їхніх тканинах осмотично активних сполук (розчинних цукрів, амінокислот, 
мінеральних солей). Встановлено, що в органах рослин бобів зростає з віком сумар-
ний вміст вільних амінокислот, зокрема, в листках у 3,7 разу, у коренях у 5,4 разу 
щодо контролю. У цьому разі зростає і вміст вільного проліну у 1,8 та 1,7 разу відпо-
відно. Результати наших досліджень засвідчують, що нафтове забруднення ґрунту 
зумовлює також нагромадження розчинних цукрів у листках і коренях Vicia faba L. 
на всіх етапах їхнього розвитку, зокрема, у коренях цей вміст зростає у 15,7 разу. 
Суттєво зростає в органах рослин і вміст натрію та хлору [53; 61].

Отже, активними осмолітами в рослинах бобів є органічні сполуки (розчинні 
цукри і амінокислоти, зокрема, пролін) і мінеральні елементи (натрій і хлор), тоді як 
у рослин осоки шорстковолосистої – лише мінеральні елементи (калій, натрій, 
хлор). Тобто комплекс адаптивних реакцій досліджуваних рослин для підтримки 
необхідного для життєдіяльності гомеостазу, зокрема, рівня водообміну в умовах 
зростання на нафтозабрудненому ґрунті, є видоспецифічним.

Підсумовуючи вищесказане, варто зазначити, що досліджувані рослини вижи-
вають у середньо- (осока) та сильно забрудненому нафтою ґрунті (боби), що свід-
чить про їхній високий адаптаційний потенціал. Пристосування рослин до дії на-
фтового забруднення відбувається за рахунок зменшення ростових показників 
надземної частини й активного розвитку кореневої системи. Комплекс адаптивних 
реакцій у рослин Vicia faba L та Carex hirta L. на дію нафтового забруднення також 
є видоспецифічним. Так, кореневища осоки нагромаджують велику кількість низь-
комолекулярних антиоксидантів, зокрема, поліфеноли та глутатіон. Натомість у ко-
ренях рослин бобів за дії нафти зростає активність антиоксидантних ферментів 
пероксидази й каталази. В обох випадках ключову роль у пристосуванні рослин до 
дії стресу відіграє коренева система. 

Люцерна хмелеподібна Medicago lupulina L. З’ясовано, що насіння люцер-
ни хмелеподібної характеризується високим показником схожості у ґрунті, забруд-
неному нафтою [102]. Так, у разі сильного забруднення ґрунту нафтою проростає 
понад 48 % насіння люцерни, тоді як для насіння більшості рослин така концентра-
ція нафти у ґрунті є летальною. Зокрема, насіння пшениці не проростає вже за дії 
6 % нафти у ґрунті [47].

Встановлено, що рослини люцерни унаслідок реалізації властивого їм адап-
тивного потенціалу успішно пристосовуються до екстремальних умов нафтоза-
брудненого ґрунту, як і осока шорстковолосиста, шляхом змін морфологічної будо-
ви пагонів і коренів. Так, у пагонів відбувається вкорочення довжини міжвузль, що 
у підсумку призводить до зменшення висоти надземної частини рослини. Водночас 
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виявлено і варіабельність будови коренів – зменшення діаметра головного кореня 
(у зоні кореневої шийки) і одночасне інтенсивне формування тонких бічних коре-
нів, що суттєво збільшує поверхню всмоктування вологи та елементів живлення із 
глибших шарів ґрунту. Ці модифікації будови коренів люцерни свідчать про їхню 
здатність вибудовувати корисну модель життєвої стратегії в екстремальних ґрун-
тових умовах [102].

Встановлено також, що, незважаючи на умови дефіциту вологи, засолення, 
вплив токсичних сполук та інших несприятливих умов нафтозабрудненого ґрунту, 
рослини люцерни реалізують властиву їм особливість формувати симбіози з азот-
фіксуючими бактеріями. Бульбочок на коренях рослин у нафтозабрудненому ґрунті 
формується менше, проте їхня маса переважає масу дрібних бульбочок, утворених 
на коренях рослин, що росли у ґрунті без нафти. У цьому разі бульбочки у нафтоза-
брудненому ґрунті розташовувалися по всій довжині бічних коренів, тоді як на коре-
нях з чистого ґрунту вони зосереджувались ближче до поверхні ґрунту й головного 
кореня. Відомо, що формування кореневих бульбочок дуже чутливе до дії екстре-
мальних умов середовища. Так, на процеси формування симбіотичного апарату не-
гативну дію чинять наявні у ґрунті токсичні елементи [81]. Зазначимо, що утворення 
азотфіксуючих симбіотичних систем у нафтозабрудненому ґрунті є передумовою 
оптимізації азотного живлення і, відповідно, росту рослин. Оскільки рослини люцер-
ни успішно адаптуються до умов нафтозабрудненого ґрунту, то вони можуть бути 
використані для потреб його відновлення.

Конюшина лучна (Trifolium pratense L.). Беручи до уваги важливість мета-
болізму азоту, особливо у бобових рослин, і спрямованість обміну азотистих спо-
лук, що значною мірою і визначає стійкість рослин до несприятливих умов навко-
лишнього середовища, вивчали роль метаболізму азоту в адаптації рослин коню-
шини до дії нафтового забруднення ґрунту. Виявлено, що як у коренях, так і в па-
гонах рослин конюшини вміст загального азоту за дії нафтового забруднення пере-
буває на рівні контролю, що свідчить про толерантність цих рослин до забруднен-
ня ґрунту нафтою [17].

Зазначимо, що зміни спрямованості процесів метаболізму азоту виражаються 
співвідношенням його білкових та небілкових форм. В органах рослин конюшини 
за дії нафти кількість білкових форм змінюється мало, але істотно зростає вміст 
небілкових сполук азоту. Отримані нами результати узгоджуються з літературними 
даними про інгібування білкового синтезу внаслідок дії стресових чинників [50; 56]. 
Зниження інтенсивності загального білкового синтезу можна розглядати деякою мі-
рою як розвиток адаптаційного синдрому. Це явище може бути не стільки результа-
том пошкоджень клітини, скільки типовим проявом захисної реакції, оскільки част-
кове гальмування синтезу білка зменшує інтенсивність деструктивних процесів. 

Встановлено, що кількість небілкових азотистих сполук у пагонах рослин коню-
шини зростає удвічі, а в коренях – на 40 %. Особливий інтерес становлять низько-
молекулярні сполуки азоту (вільні амінокислоти, аміди, пептиди, поліаміни тощо), 
які нагромаджуються за стресових умов. Ці речовини формують осмотичний потен-
ціал клітини і виконують різні протекторні й регуляторні функції [33; 49; 52]. 

Подальші наші дослідження виявили зростання вмісту вільних амінокислот  
у рослинах конюшини лучної за дії нафтозабрудненого ґрунту, зокрема, удвічі  
в листках на початковій стадії росту (стадії сім’ядольних листків), проте із настан-
ням кожної наступної фенологічної фази зростання пулу вільних амінокислот було 
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менш виражене. У літературі є повідомлення стосовно змін у рослинах кількості 
вільних амінокислот за дії різних несприятливих чинників [38; 48; 67].

Відомо, що вільні амінокислоти у рослинах виконують різні протекторні та ре-
гуляторні функції. Зокрема, нагромадження проліну сприяє формуванню осмотич-
ного потенціалу клітин. Окремі амінокислоти беруть участь у регуляції метаболіз-
му, впливаючи на активність фітогормонів. Такі амінокислоти як аргінін, гістидин, 
пролін, цистеїн, триптофан, лізин, метіонін, треонін виявляють антиоксидантні 
властивості [49]. Вільні амінокислоти можуть зазнавати також подальших метабо-
лічних перетворень в інші низькомолекулярні сполуки азоту, які також мають про-
текторні властивості [48]. Вони використовуються і для синтезу захисних білків. 
Зокрема, показано синтез стресових білків за умов нафтозабрудненого ґрунту  
в рослинах конюшини лучної на стадії першого трійчастого листка [105]. Виявлено, 
що аланін й орнітин збільшують агрегацію полірибосом, а за дії аланіну зменшу-
ється час елонгації синтезованих поліпептидних ланцюгів. А пролін в умовах стре-
су стимулює включення мічених попередників у клітинні білки та стабілізує поліри-
босоми [49]. Отже, вільні амінокислоти не лише є основою для синтезу білків, а й 
можуть впливати на білоксинтезуючий апарат.

Зазначимо, що основну протекторну функцію в рослинах конюшини лучної за 
дії нафтового забруднення ґрунту виконує пролін, оскільки вміст його в листках 
рослин зростає у 7 разів [18]. Семикратне зростання вмісту проліну за дії нафтоза-
брудненого ґрунту виявлено на початковій стадії росту – стадії сім’ядольних лист-
ків, що може бути пов’язане з підтримкою клітинного гомеостазу та його переходом 
у новий стан. Вважають, що на початкових стадіях розвитку стресової реакції про-
лін діє не як осморегулятор, а як протектор, тому його розглядають і як учасника 
стресової реакції (в межах неспецифічних механізмів стійкості), і як важливого чин-
ника спеціалізованої адаптації до стресу [38; 49].

На подальших етапах фенологічного розвитку рослин конюшини (стадії пер-
шого трійчастого та першого справжнього листка) відбувається менш виражене 
зростання вмісту проліну в органах рослин через такі причини: по-перше, прояв 
синергізму, коли замість нагромадження однієї захисної речовини у високій кон-
центрації, як це відбувається на стадії сім’ядольних листків, рослини накопичують 
різні комбінації хімічних сполук зі значно більшою ефективністю за досить низьких 
їхніх вмістів (поліаміни, вуглеводи) [49]; по-друге, пролін, синтезований на початко-
вих етапах розвитку рослини, може використовуватись як джерело енергії, адже під 
час розпаду 1 молекули проліну утворюється 30 молекул АТФ [65]. Але пролін може 
виконувати й інші функції, зокрема, осморегуляторні, що важливо для адаптації 
рослин до гідрофобних умов нафтозабрудненого ґрунту. Поліфункціональність про-
ліну проявляється і в тому, що він відіграє антиоксидантну роль, бере участь у під-
тримці потоку електронів у електронтранспортних ланцюгах хлоропластів, стабілі-
зує гідратаційну сферу білків і є джерелом запасного азоту [45; 64; 95].

Відомо, що вільні амінокислоти в органах рослин можуть нагромаджуватися 
різними способами. Так, залежно від сили стресу, запускаються різні механізми: за 
умов помірних стресів нагромадження амінокислот є наслідком їхнього синтезу,  
а за умов жорстких стресів – результатом активування протеаз [48]. З’ясовано, що 
пролін за стресових умов синтезується de novo із глутамату [15; 65]. Тому можна 
вважати, що встановлене нами нагромадження проліну є результатом його синтезу, 
оскільки виявлено зростання глутамінсинтетазної активності (ГС) на ранніх стадіях 
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розвитку рослин конюшини за дії умов нафтозабрудненого ґрунту [19]. Зазначимо, 
що глутамінсинтетаза є основним ферментом глутаматсинтетазного шляху асимі-
ляції амонію, в результаті якого синтезується глутамат – необхідний субстрат для 
синтезу проліну. На наступних стадіях розвитку рослин глутамінсинтетазна, а осо-
бливо глутаматсинтазна активність істотно знижуються. Інгібування активності 
ферментів ГС/ГОГАТ-шляху в рослинах конюшини лучної в умовах нафтозабруд-
неного ґрунту з настанням подальших фенологічних фаз може бути пов’язане  
з нестачею вуглеводнів і утворенням сполук із високим співвідношення азот/вуг-
лець. Отже, отримані експериментальні дані дають підставу вважати, що елемен-
том адаптації конюшини лучної до умов забрудненого нафтою ґрунту є зростання 
активності ГС/ГОГАТ на початкових етапах росту рослин, що зумовлено потребою 
в синтезі захисних сполук, зокрема, проліну.

Зазначимо, що однією з перших неспецифічних відповідей рослинного організ-
му на стресові умови є утворення необхідних для захисту рослинної клітини сполук, 
зокрема білків. З огляду на це, важливими є результати досліджень ролі білків, їх-
нього спектрального складу в адаптації рослин конюшини лучної до умов нафтоза-
брудненого ґрунту. Так, під час аналізу білкового спектра листків конюшини лучної 
на стадії першого трійчастого листка встановлено, що за впливу нафтозабрудненого 
ґрунту зростає у 2–4 рази кількість білків із молекулярними масами 50, 75, 110 кДа 
та з’являється високомолекулярний білок 120 кДа, якого немає в контролі. Водночас 
утричі зменшується кількість білка з молекулярною масою 56 кДа, тоді як у контролі 
кількість саме цього білка була на два порядки більшою від вмісту інших білків [105].

Зважаючи на це, а також на відомості, що 50 % усіх водорозчинних білків і до 
30 % загального азоту листків рослин з С3 типом фотосинтезу припадає на фер-
мент РУБІСКО, можна припустити, що білком із молекулярною масою 56 кДа  
є великі субодиниці цього ферменту. Зменшення кількості саме цього білка за дії 
нафтового забруднення ґрунту може бути наслідком його деградації для поповнен
ня азотного пулу рослини. Вивільнені внаслідок деградації амінокислоти можуть 
транспортуватися флоемою до кореня для синтезу в ньому нових функціональних 
білків, де зростає утричі кількість білків з Мr 90, 50, 39 та 37 кДа у коренях рослин 
із забрудненого ґрунту, але удвічі зменшується кількість низькомолекулярних біл-
ків з Мr 40 і 32 кДа. Отже, отримані дані засвідчують, що умови нафтозабруднено-
го ґрунту індукують зміни білкового синтезу в рослинах конюшини лучної. Адаптив-
на відповідь рослин конюшини лучної на нафтозабруднений ґрунт включає як зни-
ження загальної інтенсивності білкового синтезу та деградацію білкових молекул, 
так і посилення синтезу захисних білків.

Здебільшого за умов стресу синтез захисних білків на тлі пригнічення тоталь-
ного синтезу білкових сполук є процесами, які запобігають таким змінам у клітині, 
як порушення структурної цілісності й проникності мембран; зміни властивостей  
і стану цитоплазми, величини рН, структурного стану й активності ядерної ДНК,  
а також процесів, пов’язаних з біоенергізацією клітин [56]. Індукцію стресових біл-
ків спричинює стресовий фітогормон – абсцизова кислота АБК. Крім АБК, у відпо-
відь на стресові умови збільшується кількість “гормону тривоги” етилену й інших 
ендогенних регуляторів росту, зокрема, саліцилату і жасмонату. Як наслідок, від-
бувається гальмування ростових процесів, услід за чим змінюються такі інтеграль-
ні показники організму як поглинання й утилізація елементів мінерального живлен-
ня, а також приріст біомаси.
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Соя щетиниста (Glicyne hispida Maxim). Дослідження, проведені на росли-
нах сої щетинистої, виявили також зміни спектрального складу білків в органах 
рослин за дії нафтового забруднення ґрунту [103]. Так, у листках сої встановлено 
синтез низькомолекулярних білків (30–40 кДа), а в коренях з’являється високомо-
лекулярний білок із молекулярною масою 116 кДа за росту рослин на ґрунті з на-
фтою, якого немає у коренях рослин із чистого ґрунту. Відомо, що низькомолеку-
лярні і високомолекулярні стресові білки характеризуються шаперонною активніс-
тю, тобто вибірково зв’язують і відновлюють структуру денатурованих білків [3; 84]. 
Сам факт синтезу стресових білків свідчить про формування стійкості рослин сої 
до забруднення ґрунту нафтою.

Варто зазначити, що привабливість застосування рослин сої для очищення 
ґрунту від забруднення нафтою вбачається в тому, що, по-перше, рослини сої, 
адаптуючись до умов нафтозабруденого ґрунту, формують потужну кореневу сис-
тему з численними бічними коренями, що сприяє розпушенню ґрунту. Можливість 
фіксації азоту атмосфери бобово-ризобіальними симбіозами сої є передумовою 
нагромадження у ґрунті біологічного азоту після мінералізації тканин коренів із 
бульбочками. Це стимулюватиме ріст рослин у забрудненому ґрунті та дасть змогу 
підвищити біохімічну активність ґрунту, оскільки збагачення ґрунту азотом інтенси-
фікує дихання, підвищує коефіцієнт мінералізації й активність ґрунтових фермен-
тів. У свою чергу, зростання біохімічної активності ґрунту сприяє деструкційній  
діяльності мікроорганізмів і пришвидшенню процесів самоочищення ґрунту [10; 11; 
13; 29; 35; 92].

Беручи до уваги вищенаведене й отримані результати повного інгібування мо-
дуляційної здатності сої у нафтозабрудненому ґрунті, тобто припинення форму-
вання симбіотичних систем між клітинами коренів сої і аборигенними бульбочкови-
ми бактеріями, нами проведено інокуляцію насіння сої культурою бульбочкової 
бактерії Bradyrhizobium japonicum, оскільки відомо про взаємодію сої власне з цим 
мікропартнером [59]. Симбіонт отримано із колекції Інституту фізіології рослин та 
генетики НАН України.

Виявлено утворення бульбочок на коренях сої лише за умов, якщо у нафтоза-
бруднений ґрунт вносили попередньо інокульоване насіння сої, тобто бактериза-
ція насіння забезпечила формування симбіотичних систем у забрудненому наф
тою ґрунті [103]. У ході аналізу функціональної здатності сформованих симбіозів  
у нафтозабрудненому ґрунті встановлено наявність їхньої азотфіксувальної актив-
ності. У цьому разі інтенсивність азотфіксації симбіозом сої з Bradyrhizobium ja-
ponicum за середнього забруднення ґрунту нафтою була вищою, ніж у ґрунті без 
нафти. Це можна пояснити, зокрема, доступністю нафти для симбіонта як додат-
кового джерела живлення, оскільки відомо, що вуглеводні можуть використовува-
тися бульбочковими бактеріями як елементи живлення [30; 104].

Варто також зазначити, що соя зі сформованим симбіотичним апаратом  
з Bradyrhizobium japonicum у нафтозабрудненому ґрунті проходить усі стадії онто-
генезу аж до формування плодів. Після завершення вегетації вона залишає у за-
брудненому ґрунті добре розвинену кореневу систему з бульбочками та надземну 
частину з насінням, що є передумовою гарантованого і стабільного накопичення  
у ґрунті азоту. У цьому разі збагачення азотом здійснюється біологічним шляхом, 
без внесення мінеральних добрив, що допомагає уникнути потрапляння у ґрунт 
забруднювачів чи баластних речовин.
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Таким чином, беручи до уваги все вищевикладене, зазначимо, що для вижи-
вання як довгокореневищного виду осоки шорстковолосистої, так і бобових рослин 
(боби, люцерна, конюшина, соя) за дії нафтового забруднення ґрунту рослини за-
пускають каскад змін, що досягається шляхом морфологічних і фізіолого-біохіміч-
них адаптаційних механізмів. Видимі зміни відбуваються завдяки зменшенню рос-
тових показників надземної частини й активного розвитку кореневої системи, при-
чому ключову роль у пристосуванні рослин до дії стресу відіграє саме коренева 
система. Ймовірно, чим більше механізмів адаптації використовує рослина одно-
часно на різних рівнях, тим більша стійкість організму. Вивчення фізіолого-біохіміч-
них шляхів адаптацій стійких рослин до нафтового забруднення є важливим для 
наукового обґрунтування рекомендацій щодо способів фіторекультивації терито-
рій, забруднених нафтою і нафтопродуктами.
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MECHANISMS OF PLANT ADAPTATION TO OIL POLLUTION
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The problem of soil technogenic contamination with oil and the adaptation mecha-
nisms of various plants to adverse growth environments are discussed. Tolerant plant 
species were discovered, in particular, cereal Carex hirta L., hairy sedge, and a number 
of legumes (clover, alfalfa, beans and soy). It was shown that the oil pollution effects in 
plants initiates a cascade of changes achieved by restructuring of the morphological 
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and physiologically-biochemical adaptation mechanisms, in particular increases the 
carotenes, phenols, proline concentrations, disturbed hormonal balance, stress pro-
teins synthesis, etc. This is an evidence of physiological adaptation of the tolerant to oil 
pollution plants. Visible changes occur due to a decrease of the above-ground parts 
growth parameters and an active development of root system. Meantime, the root sys-
tem plays a key role in stress adaptation of plants.

Studies of physiologically-biochemical adaptation pathways of plants tolerant to oil 
pollution are important to create the scientific basics of restoration strategy for oil and 
petroleum products contaminated areas. Carex hirta L. plants have been found to ac-
celerate oil biodegradation process, promote the growth of number of basic physiologi-
cal groups of rhizosphere microorganisms and provide favorable environment for the 
further growth of leguminous plants on these soils. This provides a reason to recom-
mend for the phytoremediation of areas contaminated with oil and petroleum products 
the long-rhizome Carex hirta L. as one of environmentally plastic and viable species. In 
turn, legume plants due to the symbiotic nitrogen fixation ability, increase biochemical 
activity of the soil, that leads to it’s self-cleaning. Two Patents were obtained on that 
regard (2006, 2011).

Keywords:	 Carex hirta L., Trifolium pratense L., Faba bona Medic. (Vicia faba L.) 
Glicine hispida Maxim, Medicago lupulina, stress, adaptation, oil con-
tamination
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