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ВСТУП 

Глобальні зміни клімату підвищили уразливість сільськогосподарських 

культур до абіотичних стресорів через непередбачувані погодні умови, що 

спостерігаються в усьому світі. Абіотичні стресори, такі як екстремальні посуха, 

засолення грунтів, та ксенобіотики, є основними факторами, що обмежують 

урожайність сільськогосподарських культур (Jatana et al., 2024). Саме вплив 

абіотичних стресорів спричиняє втрату 50-70% потенційного урожаю (Gideon 

Onyekachi et al., 2019).  

Створення сортів, стійких до стресових факторів шляхом традиційної 

селекції, генної інженерії, а останнім часом і редагування геному вважається одним 

з найбільш ефективних способів вирішення проблеми стійкості культурних рослин. 

Однак традиційна селекція вимагає тривалого часу, а розвиток генноінженерних 

підходів стримується через неповне розв’язання проблеми біобезпеки та високу 

вартість експериментальних процедур. Складність вирішення цього завдання 

селекційно-генетичними шляхами зумовлена також і об’єктивною причиною – 

полігенним контролем ознак, що зумовлюють стресостійкість рослин (Jiménez-

Arias et al., 2017). Зважаючи на це, як доповнення до генетико-селекційної стратегії, 

або як одна з альтернатив розглядаються підходи, пов’язані з індукуванням стійкості 

рослин шляхом застосування різних елементів агротехнологій. Одним з таких 

підходів, що набув динамічного розвитку в останнє десятиліття, став праймінг 

насіння, у тому числі із застосуванням різноманітних фізіологічно активних 

речовин (ФАР).  

Словосполученням «праймінг насіння» у сучасній літературі визначають 

процедуру його передпосівної обробки, що допомагає насінню ввібрати певну 

кількість води, достатню для початку метаболічних процесів, що передують 

проростанню, однак не допускає початку проростання як такого (Saha et al., 2022). 

У процесі передпосівної обробки насіння проходить контрольований цикл 

зволоження та висихання, який стимулює метаболічні процеси до проростання та 

прискорює схожість. Використання передпосівної обробки насіння дозволяє 

покращити схожість і досягти синхронізованого проростання насіння (Anghla et al., 

2025). Такий ефект сам по собі є цінним, оскільки низька та нерівномірна схожість 

насіння, її варіювання залежно від погодних умов можуть критично лімітувати 

врожайність культурних рослин (Rhaman, 2025).  

Процедура праймінгу шляхом зволоження (гідропраймінг) у поєднанні з дією 

відповідних ФАР створює умови для ініціації в зернівках передгермінативних 
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процесів – фізіолого-біохімічних та молекулярних подій, які підвищують здатність 

насіння до швидкого та рівномірного проростання навіть у стресових умовах (Jatana 

et al., 2024). До них належать підвищення активності ферментів, задіяних у 

мобілізації запасних речовин зернівки (амілази, протеаз), зміни в гормональній 

регуляції, активація антиоксидантної системи та механізмів відновлення 

пошкоджень, спричинюваних окиснювальним стресом (Paparella et al., 2015; 

Monajjem et al., 2022).  

Останніми роками розширюється спектр ФАР, що застосовуються при 

праймінгу насіння. Серед таких ФАР особливий інтерес становлять газотрансмітери 

– газоподібні сигнальні молекули, які задіяні в регуляції клітинного циклу процесів 

проростання насіння, процесах ризогенезу (Kolupaev et al., 2022; Verma, Prasad, 

2023), а також в адаптації рослин до несприятливих умов середовища (Mazahar, 

Raina, 2023; Dey et al., 2024).  

Найбільш дослідженим газотансмітером є нітроген оксид (NO), який 

вважається одним із найважливіших компонентів сигнальної мережі клітин рослин 

і тварин (Asgher et al., 2017; Zhou et al., 2021). З'ясовано загальні молекулярні 

механізми впливу нітроген оксиду на гормональний баланс насіння при проростанні 

(Arc et al., 2013; Kolupaev et al., 2024). Ці ефекти значною мірою зумовлені 

посттрансляційними модифікаціями цільових білків. Показано, зокрема, що 

нітрування за тирозином інгібує Mo-кофактор сульфурази – ферменту останнього 

етапу синтезу абсцизової кислоти (АБК) (Lozano-Juste et al., 2011). Інактивація 

синтезу АБК за цим механізмом може сприяти проростанню насіння (Rajjou et al., 

2012). Також під впливом NO відбувається S-нітрозування ряду білків, задіяних у 

рецепції та трансдукції сигналу АБК, що призводить до пригнічення цього сигналу 

(Signorelli, Considine, 2018). Водночас нітроген оксид призводить до активації 

ферментів синтезу гіберелінів та етилену (Kolbert et al., 2019), здатних посилювати 

проростання. Також встановлено, що NO індукує експресію генів білків, що 

регулюють клітинний цикл, і збільшує вміст амінокислот, необхідних для синтезу 

нових білків у насінні, що проростає (Brouquisse, 2019). Ще один механізм впливу 

нітроген оксиду на проростання насіння пов'язаний з його участю в регуляції 

систем, що генерують активні форми оксигену (АФО), які в помірних кількостях 

сприяють проростанню зернівок, активуючи процеси деградації АБК (Bailly, 2004), 

а також стимулюючи антиоксидантну систему (Ciacka et al., 2022).  

У даних рекомендаціях описано методичні підходи до дослідження впливу 

донорів нітроген оксиду (нітропрусиду натрію та L-аргініну) на процес 

проростання зернівок культурних злаків за умов теплового і осмотичного стресів. 

Такі підходи, розроблені в лабораторії фізіології та біохімії рослин Інституту 
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рослинництва ім. В.Я. Юр'єва, використовуються в інших наукових установах, а 

також стають предметом інтересу приватних науково-виробничих структур.   

Метою видання стало представлення в лаконічній доступній формі алгоритму 

і результатів досліджень впливу праймінгу насіння зернових злаків донорами NO 

для підвищення схожості і посилення росту рослин за несприятливих умов (на 

прикладі дії модельної посухи і теплового стресу). Цей опис може бути базовою 

інформацією для дослідників, які займаються скринінгом ФАР зі стрес-

протекторною активністю. 

 

ОБ’ЄКТИ І МЕТОДИКА ДОСЛІДЖЕНЬ 

Для досліджень використовували зернівки і проростки озимої м’якої пшениці 

(Triticum aestivum L.) сорту Етана та озимого тритикале (× Triticosecale) сорту 

Раритет.  

Зернівки обох видів знезаражували протягом 15 хв 5% розчином NaClO, 

ретельно промивали дистильованою водою, після чого піддавали процедурі 

праймінгу. Контролем був варіант з гідропраймінгом (занурення зернівок у воду на 

3 год) з наступним висушуванням протягом доби до вихідної вологості. Зернівки 

дослідних варіантів протягом такого ж часу (3 год) обробляли донорами NO 

нітропрусидом натрію (НПН) або L-аргініном. Ефективні концентрації добирали 

експериментальним шляхом.  

Праймоване насіння ділили на наступні групи варіантів: (1) пророщування в 

оптимальних умовах (по 75 зернівок пророщували в чашках Петрі на подвійних 

фільтрах, зволожених 8 мл дистильованої води, при 24°C); (2) пророщування в 

умовах теплового стресу (по 75 зернівок пророщували в чашках Петрі на подвійних 

фільтрах, зволожених 8 мл дистильованої води, при 35°C); пророщування в умовах 

модельної посухи (по 75 зернівок пророщували в чашках Петрі на подвійних 

фільтрах, зволожених 8 мл 12% ПЕГ 6000). Насіння всіх варіантів пророщували у 

темних термостатах. 

Показники, що характеризують проростання насіння та ріст проростків, 

оцінювали за методикою, описаною у роботі Zhou et al. (2021), з модифікаціями 

(Shakhov et al., 2025a).  

Вміст нітроген оксиду азоту в пагонах визначали за методом, описаним Zhou 

і співавт. (2005). Загальну активність амілази у зернівках визначали через 2 доби 

після початку пророщування з використанням програми ImageJ (Yastreb et al., 2025). 

Вміст цукрів у пагонах аналізували з використанням антронового реактиву 

(Kolupaev et al., 2022). Вміст проліну визначали за методикою, описаною Bates 

(1973).  
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Для визначення загального вмісту фенольних сполук та антоціанів пагони 

гомогенізували в 10 мл 80% етанолу, екстрагували протягом 20 хвилин при 

кімнатній температурі, а потім центрифугували на центрифузі MPW 350R (MPW 

MedInstruments, Польща) при 8000 g протягом 15 хвилин. Для аналізу вмісту 

фенольних сполук 0,5 мл супернатанту додавали до реакційних пробірок разом з 8 

мл дистильованої води та 0,5 мл реактиву Фоліна. Пробірки перемішували і через 3 

хвилини додавали 1 мл 10% карбонату натрію. Через годину вимірювали 

поглинання реакційної суміші при 725 нм (Bobo-García et al., 2015). Вміст 

фенольних сполук виражали в мікромолях галової кислоти на грам свіжої маси. 

Перед визначенням вмісту антоціанів супернатант підкислювали HCl до кінцевої 

концентрації 1% (Nogués, Baker, 2000). Поглинання вимірювали при 530 нм. 

Результати виражали як індекс поглинання на грам сировини у відносних одиницях.  

Для визначення вмісту гідроген пероксиду зразки пагонів гомогенізували у 

5% розчині трихлороцтової кислоти (ТХО) на льоду. Потім зразки центрифугували 

при 8000 g протягом 10 хвилин за температури не вище 4°C. Кількість H2O2 згодом 

оцінювали в супернатанті за допомогою фериціанідного методу (Sagisaka, 1976).  

Для аналізу вмісту продуктів пероксидного окиснення ліпідів (ПОЛ), 

головним чином малонового діальдегіду (МДА), зразки рослинного матеріалу 

гомогенізували у розчині 0,25% тіобарбітурової кислоти (ТБК) у 10% ТХО 

(експериментальний зразок) або лише у 10% ТХО (контрольний зразок). Суміші 

кип'ятили у пробірках, закритих фольгою, на водяній бані протягом 30 хвилин. 

Потім пробірки охолоджували та центрифугували протягом 15 хвилин при 10000 g, 

після чого вимірювали світлопоглинання супернатанту на довжинах хвиль 532 нм 

(основний сигнал) та 600 нм (неспецифічне поглинання світла, яке віднімали від 

основного результату, A532) (Yastreb et al., 2024). Вміст MДA розраховували на основі 

молярного коефіцієнта світлопоглинання (E = 1,55×105 M–1 см–1).  

Повторність експериментів та статистична обробка результатів 

При визначенні впливу стресових факторів та обробок досліджуваними 

сполуками на проростання насіння та біомасу проростків кожна повторність 

складалася з 75 зернівок або проростків, а в кожному варіанті досліду було не менше 

трьох повторень. Під час проведення біохімічних аналізів (крім визначення 

активності амілази) кожна наважка складалася щонайменше з 12 пагонів, аналізи 

проводили у 3-разовій повторності. Визначення активності амілази проводили у 5-

разовій повторності, кожне в окремій чашці Петрі, яка містила всі варіанти досліду, 

кожен з них із чотирма зернівками. 

Для визначення значимості відмінностей досліджуваних показників між 

варіантами використовували однофакторний дисперсійний аналіз (ANOVA) з 
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наступними множинними порівняннями за методом Тьюкі. Показані середні 

значення з трьох біологічних повторень і їх стандартні похибки. Аналіз головних 

компонент (PCA) здійснювали, використовуючи програмне середовище R.  

 

ПРИКЛАДИ ДОСЛІДЖЕНЬ ДІЇ ДОНОРІВ НІТРОГЕН ОКСИДУ  

НА ПРОРОСТАННЯ ЗЕРНІВОК ЗЛАКІВ І РІСТ ПРОРОСТКІВ  

ЗА СТРЕСОВИХ УМОВ 

 

Вплив донорів NO нітропрусиду натрію та L-аргініну на проростання 

зернівок пшениці за умов осмотичного стресу 

На прикладі рослин різних видів встановлена здатність екзогенного NO 

посилювати проростання зернівок, поліпшувати осморегуляторні процеси і ріст 

проростків за дії посухи або сольового стресу (Duan et al., 2007; Sepehri, Rouhi, 2016; 

Yemets et al., 2019). Водночас дотепер є спірними питання специфічності дії 

нітропрусиду натрію (НПН) як донора NO (Kolupaev et al., 2022). Вплив інших 

сполук, зокрема, L-аргініну, який є природним джерелом NO як субстрат ферменту, 

подібного до NO-синтази тварин, також залишається малодослідженим. Водночас 

відомо, що обробка коренів проростків пшениці L-аргініном транзиторно 

підвищувала вміст NO, а надалі і розвиток теплостійкості (Карпець та ін., 2017).  

Озима пшениця як один з основних зернових злаків, вирощуваних в Україні, 

в осінній період може зазнавати впливу багатьох несприятливих чинників включно 

з дією посухи і високих температур, що може мати місце у вересні і першій половині 

жовтня (Романенко та ін., 2018). Зважаючи на це, нами було проведено 

експерименти з порівняння впливу двох донорів NO – НПН і L-аргініну на 

проростання зернівок пшениці, ріст проростків і вміст у них води за дії модельної 

посухи – 12% ПЕГ (таблиця). Також для доведення специфічності фізіологічних 

ефектів НПН і L-аргініну як донорів нітроген оксиду використовували його 

скавенджер метиленовий синій (МС) або L-амінокислоту, що не може бути донором 

нітроген оксиду – L-валін.  

Базові показники енергії проростання і схожості пшениці бути високими, 

проте осмотичний стрес, створюваний ПЕГ 6000, істотно їх знижував (таблиця). 

Також за умов осмотичного стресу зменшувалася біомаса коренів і пагонів та вміст 

води у тканинах. Під впливом L-аргініну і особливо НПН всі ці показники 

підвищувалися. Скавенджер нітроген оксиду метиленовий синій підсилював 

негативний вплив ПЕГ 6000 на енергію проростання, схожість насіння та масу 

коренів (таблиця). При цьому за впливу на проростки метиленового синього не 

проявлявся стрес-протекторний ефект НПН. Праймінг насіння L-валіном, на 
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відміну від праймінгу природним донором нітроген оксиду L-аргініном, практично 

не впливав на показники схожості насіння, росту проростків і вмісту води в них. 

Таким чином, отримані дані свідчать, що як НПН, так і L-аргінін чинять фізіологічні 

ефекти завдяки вивільненню з них нітроген оксиду. Слід зауважити, що раніше 

прямими методами було показано підвищення вмісту нітроген оксиду в коренях і 

пагонах проростків пшениці за дії НПН і L-аргініну (Карпець та ін., 2017; Shakhov 

et al., 2025a).  

 

Вплив донора NO НПН, його скавенджера метиленового синього (МС) та 

амінокислот на проростання зернівок і ріст проростків пшениці сорту Етана 

Варіант Енергія 

проростання, 

% 

Схожість 

насіння, 

% 

Маса 

пагона, 

мг 

Маса 

коренів, 

мг 

Маса 

проростка, 

мг 

Вміст 

води у 

пагонах, 

% 

Контроль 97.3±1.1 99.0±1.0 35.2± 46.4±1.2 81.6 90.7±0.4 

ПЕГ 6000 (12%) 78.7±1.4 84.0±1.8 10.5± 27.7±1.4 38.2 84.2±0.6 

ПЕГ 6000 (12%) + 

НПН (0.1 мМ) 

90.7±1.6 96.2±2.1 13.8± 32.5±1.5 46.3 88.2±0.5 

ПЕГ 6000 (12%) + 

МС (0.1 мМ) 

66.7±1.7 72.6±1.8 10.1± 24.0±1.2 34.1 83.7±0.4 

ПЕГ 6000 (12%) + 

НПН (0.1 мМ) + 

МС (0.1 мМ) 

69.6±2.2 75.3±1.9 11.1± 24.6±1.8 35.7 84.0±0.6 

ПЕГ 6000 (12%) + 

+ L-аргінін (0.5 

мМ)  

85.6±1.6 91.1±2.1 12.4± 32.0±1.2 44.4 87.8±0.6 

ПЕГ 6000 (12%) + 

L-валін (0.5 мМ) 

80.1±1.4 84.4±1.9 11.0± 29.9±1.6 39.9 84.5±0.5 

 

 

Вплив донора NO НПН на проростання зернівок тритикале і ріст проростків 

за умов теплового і осмотичного стресів 

Тритикале – гібридний вид, отриманий шляхом схрещування пшениці та 

жита, він поєднує в собі властивості харчової та кормової культури. На підставі 

аналізу польових випробувань різних сортів відзначається вища посухостійкість 

тритикале порівняно з видами пшениці (Blum, 2014). Проте насіння тритикале 

відрізняється від насіння пшениці менш дружним проростанням, особливо в 

неоптимальних умовах. При цьому тритикале відрізняється від пшениці за 

стратегіями адаптації до посухи та інших чинників, що проявляється у відмінностях 

в накопиченні стресових метаболітів, зокрема розчинних вуглеводів і флавоноїдних 

сполук (Kolupaev et al., 2022). Зважаючи на це, результати впливу ФАР на стійкість 
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рослин, отримувані на пшениці, не можуть бути екстрапольовані на тритикале. 

Проте вплив праймінгу ФАР зернівок тритикале на їх проростання і ріст проростків 

за умов посухи майже не досліджений, що зумовлює доцільність спеціального 

вивчення ефектів донорів NO саме на проростання зернівок і стійкість проростків 

цього виду зернових злаків.  

Показано, що праймінг донором NO НПН насіння тритикале, що зазнало 

попереднього старіння, помітно підвищував його схожість і пом'якшував прояв 

окиснювального стресу, яким супроводжувався процес проростання (Kolupaev et al., 

2025). Однак вплив донорів нітроген оксиду на проростання зернівок тритикале за 

несприятливих умов донедавна взагалі не досліджувався. Нижче наводимо 

результати вивчення впливу праймінгу зернівок тритикале НПН на їх проростання 

і ріст проростків в умовах дії високої температури (35°С) або модельної посухи 

(12% розчин поліетиленгліколю – ПЕГ 6000). У завдання роботи входило також 

з'ясування впливу NO на метаболізм вуглеводів та накопичення 

низькомолекулярних стресових метаболітів як процеси, важливі для осморегуляції 

та захисту від окиснювальних ушкоджень (Shakhov et al., 2025a).  

Вплив високої температури, модельної посухи та обробки донором і 

скавенджером NO на показники схожості насіння та ріст проростків 

тритикале. Під впливом температури 35°С показник енергії проростання (GI) 

знижувався майже на 20% (рис. 1, А). Попередня обробка насіння НПН дещо 

пом'якшувала цей ефект, проте її дія була не достовірною при р ≤ 0.05. У разі 

комбінованої обробки насіння НПН та скавенджером NO метиленовим синім GI 

також не відрізнявся від відповідного показника у варіанті з дією лише високої 

температури.  

Модельна посуха спричиняла значиме за р ≤ 0.05 зниження GI, хоча воно було 

меншим, ніж відповідний ефект теплового стресу (рис. 1, А). У цьому обробка 

насіння НПН підвищувала GI до рівня контролю. Однак додавання метиленового 

синього до розчину НПН при праймуванні насіння повністю усувало позитивний 

вплив донора нітроген оксиду на енергію проростання насіння. 

Рівень схожості насіння тритикале у контролі перевищував 95%, проте при 

пророщуванні насіння за високої температури він знижувався майже до 60%. 

Попередня обробка НПН підвищувала схожість насіння за високої температури, а у 

присутності скавенджера NO метиленового синього цей ефект не проявлявся 

(рис. 1, А). Під впливом 12% ПЕГ 6000 схожість насіння знижувалась приблизно до 

73%. Обробка насіння НПН підвищувала її майже на 10%, а метиленовий синій 

зменшував цей ефект. 
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При пророщуванні насіння за високої температури значно знижувалася 

біомаса пагонів (рис. 1, B). Обробка НПН дещо пом'якшувала цей ефект, проте її дія 

не була значимою при р ≤ 0.05. У варіанті з обробкою насіння сумішшю НПН і 

метиленового синього маса пагонів була нижчою, ніж у варіанті з праймінгом тільки 

НПН. Осмотичний стрес, як і тепловий, суттєво зменшував біомасу пагонів (рис. 1, 

В). Праймінг НПН спричиняв тенденцію до підвищення біомаси пагонів в умовах 

модельної посухи, але цей ефект не був достовірним при р ≤ 0.05. У варіанті з 

праймінгом комбінацією НПН і метиленовим синім маса пагонів істотно не 

відрізнялася від такої у варіантах з посухою без праймінгу. 

 
Рис. 1. Енергія проростання, відсоток схожості насіння (A), біомаса проростків та 

їх органів (B) та індекс енергії росту тритикале (за: Shakhov et al., 2025b). 1 – контроль; 2 

– тепловий стрес; 3 – тепловий стрес + НПН; 4 – тепловий стрес + НПН + метиленовий 

синій; 5 – осмотичний стрес; 6 – осмотичний стрес + НПН; 7 – осмотичний стрес + НПН 

+ метиленовий синій. Різні літери «a-d» означають величини з відмінностями, значимими 

при p ≤ 0.05 за LSD-тестом Фішера в межах окремого показника (органу).  
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Пророщування насіння за високої температурі призводило до дуже сильного 

(майже у 3.7 раза) інгібування росту біомаси коренів (рис. 1, В). При обробці насіння 

НПН або НПН та метиленовим синім біомаса коренів слабо відрізнялася від такої у 

варіанті з впливом високої температури. Осмотичний стрес також зменшував 

біомасу коренів, але не так істотно, як тепловий. Обробка насіння НПН викликала 

значне збільшення біомаси коренів у варіанті з осмотичним стресом, а в присутності 

метиленового синього цей ефект зменшувався (рис. 1, В). 

Загалом праймінг насіння НПН спричиняв хоч і відносно невелике, але 

значиме при р ≤ 0.05 збільшення загальної біомаси проростків за їх росту за умов 

високої температури (рис. 1, В). У той же час обробка метиленовим синім усувала 

позитивний вплив НПН на біомасу проростків. Схожий ефект спостерігався в 

умовах модельної посухи. Вплив НПН на насіння пом'якшував пригнічення 

накопичення біомаси проростків за їх росту на розчині ПЕГ 6000, а метиленовий 

синій значно зменшував позитивний ефект НПН.  

Умовний інтегральний показник енергії росту (добуток енергії проростання 

та біомаси проростків), що характеризує як проростання насіння, так і накопичення 

біомаси проростків, під впливом високої температури знижувався майже в 3.7 раза 

порівняно з контролем. Обробка насіння НПН спричиняла тенденцію до його 

підвищення. Однак у присутності метиленового синього показник енергії росту 

виявився значно нижчим, ніж у варіанті з обробкою тільки НПН. У разі модельної 

посухи попередня обробка насіння НПН викликала значне підвищення величини 

енергії росту, тоді як метиленовий синій усував позитивний ефект НПН (рис. 1, С).  

 
Рис. 2. Вміст оксиду азоту (NO) в пагонах проростків тритикале (за: Shakhov et al., 

2025b). 1 – контроль; 2 – тепловий стрес; 3 – тепловий стрес + НПН; 4 – тепловий стрес 

НПН + метиленовий синій; 5 – осмотичний стрес; 6 – осмотичний стрес + НПН; 7 – 

осмотичний стрес + нітропрусид натрію + метиленовий синій. Різні літери «a-d» 

означають значення з відмінностями, значимими при p ≤ 0.05 за тестом Фішера LSD.  
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Загальна активність амілази в зернівках тритикале при їх пророщуванні 

в умовах високих температур, дії модельної посухи донора та скавенджера NO. 

Активність амілази в зернівках через 24 години їх пророщування при високій 

температурі майже не відрізнялася від відповідної величини в контролі (рис. 3).  

 
Рис. 3. Загальна активність амілази в зернівках тритикале через 24 та 48 год від 

початку пророщування (за: Shakhov et al., 2025b). 1 – контроль; 2 – тепловий стрес; 3 – 

тепловий стрес + НПН; 4 – тепловий стрес + НПН + метиленовий синій; 5 – осмотичний 

стрес; 6 – осмотичний стрес + НПН; 7 – осмотичний стрес + НПН + метиленовий синій. 

Різні літери «a-e» означають величини з відмінностями, значимими при p ≤ 0.05 за LSD-

тестом Фішера. 

 

Обробка донором NO НПН спричиняла помітне підвищення активності 

амілази у зернівках. Цей ефект частково зменшувався у присутності скавенджера 
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NO метиленового синього. Через 48 год від початку пророщування активність 

амілази суттєво (майже дворазово) збільшувалась у контролі. Однак умовах 

теплового стресу збільшення активності амілази на другу добу пророщування 

насіння було менш значним, ніж у контролі. При цьому праймінг зернівок НПН 

призводив до значного підвищення активності ферменту в зернівках через 48 год їх 

пророщування при 35°С, а обробка скавенджером NO метиленовим синім повністю 

усувала цей ефект донора NO (рис. 3). 

У варіанті з модельною посухою активність амілази через 24 год від початку 

пророщування зернівок істотно не відрізнялася від контролю (рис. 3). Попередня 

обробка насіння НПН сприяла підвищенню активності ферменту в зернівках у 

першу добу їх пророщування в присутності ПЕГ 6000. Однак у присутності 

скавенджера NO метиленового синього цей ефект не проявлявся. На другу добу 

пророщування насіння в умовах модельної посухи активність амілази 

підвищувалася, при цьому вплив на неї праймінгу насіння НПН та метиленового 

синього нівелювався (рис. 3). 

 

Вміст сумісних осмолітів у пагонах проростків тритикале за дії високої 

температури, модельної посухи, донора та скавенджера NO. Цукри і пролін є 

основними органічними осмолітами рослинних клітин. При пророщуванні насіння 

за високої температури загальний вміст розчинних вуглеводів у пагонах проростків 

знижувався (рис. 4, А). Обробка насіння донором нітроген оксиду азоту НПН 

повністю усувала негативний вплив високотемпературного стресу на вміст цукрів у 

пагонах, а скавенджер NO метиленовий синій нівелював дію донора нітроген 

оксиду. 

При пророщуванні насіння за умов осмотичного стресу вміст цукрів у пагонах 

проростків значно знижувався порівняно з контролем (рис. 4, А). Однак обробка 

насіння донором NO НПН підвищувала вміст цукрів у пагонах під час осмотичного 

стресу до рівня контролю. Такий ефект значною мірою нівелювався у присутності 

скавенджера NO метиленового синього. 

Дія високої температури при пророщуванні насіння тритикале викликала 

підвищення вмісту проліну в пагонах проростків (рис. 4, В). У проростках, 

вирощених із насіння, праймованого донором нітроген оксиду азоту НПН, такий 

ефект виявлявся слабше. При цьому в присутності скавенджера NO метиленового 

синього інгібувальний вплив донора нітроген оксиду азоту на накопичення проліну 

в пагонах був менш помітним. 
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Рис. 4. Вміст цукрів (A) та проліну (B) у пагонах проростків тритикале (за: Shakhov 

et al., 2025b). 1 – контроль; 2 – тепловий стрес; 3 – тепловий стрес + НПН; 4 – тепловий 

стрес + НПН + метиленовий синій; 5 – осмотичний стрес; 6 – осмотичний стрес + НПН; 7 

– осмотичний стрес + НПН + метиленовий синій. Різні літери «a-e» означають величини з 

відмінностями, значимими при p ≤ 0.05 за LSD-тестом Фішера. 

 

В умовах модельної посухи вміст проліну в пагонах проростків тритикале не 

відрізнявся від контролю (рис. 4, В). При цьому праймінг насіння донором NO НПН 

або сумішшю донора нітроген оксиду та його скавенджера метиленового синього не 

впливав на вміст проліну в пагонах в умовах осмотичного стресу.  

 

Вміст вторинних метаболітів у пагонах проростків тритикале за дії 

високої температури, модельної посухи, донора та скавенджера NO. Фенольні 

та поліфенольні (флавоноїдні) сполуки належать до мультифункціональних 

стресових метаболітів рослин, що виконують антиоксидантні, 

мембранопротекторні та частково осмопротекторні функції (Shomali et al., 2022; 

Qaderi et al., 2023). Пророщування насіння за високої температури призводило до 

зниження загального вмісту фенольних сполук у пагонах. Попередня обробка НПН 

або його сумішшю з метиленовим синім не впливала на цей ефект високої 

температури (рис. 5, А).  
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Рис. 5. Вміст фенольних сполук (A) та антоціанів (B) у пагонах проростків 

тритикале (за: Shakhov et al., 2025b). 1 – контроль; 2 – тепловий стрес; 3 – тепловий стрес 

+ НПН; 4 – тепловий стрес + НПН + метиленовий синій; 5 – осмотичний стрес; 6 – 

осмотичний стрес + НПН; 7 – осмотичний стрес + НПН + метиленовий синій. Різні літери 

«a-d» означають величини з відмінностями, значимими при p ≤ 0.05 за LSD-тестом 

Фішера. 

 

Пророщування насіння за умов модельної посухи, на відміну від 

високотемпературного стресу, викликало деяке підвищення загального вмісту 

фенольних сполук у пагонах. У пагонах проростків, отриманих з насіння, 

обробленого донором нітроген оксиду або його сумішшю зі скавенджером NO, 

спостерігалися деякі флуктуації кількості фенольних сполук, проте ці ефекти не 

були значимими при р ≤ 0.05 (рис. 5, А). 

При пророщуванні насіння в умовах дії високої температури спостерігалося 

сильне зниження вмісту антоціанів у пагонах (рис. 5, В). Попередня обробка насіння 

донором NO НПН або його сумішшю зі скавенджером нітроген оксиду метиленовим 

синім не впливала на прояв цього ефекту. 

В умовах модельної посухи, як і за високих температур, спостерігалося 

зниження вмісту антоціанів у пагонах проростків (рис. 5, В). Однак попередня 

обробка донором NO НПН майже повністю знімала негативний вплив посухи на 

вміст антоціанів. У той самий час цей ефект донора оксиду азоту не виявлявся у 

присутності його скавенджера метиленового синього. 

 

Вміст маркерів окиснювального стресу в пагонах проростків тритикале 

за дії високої температури, модельної посухи, донора та скавенджера NO. 

Тепловий стрес при пророщуванні насіння тритикале викликав суттєве підвищення 

вмісту гідроген пероксиду в пагонах (рис. 6, А). Праймінг насіння НПН повністю 

запобігав спричинюваному високою температурою збільшенню кількості H2O2 в 

пагонах. У присутності скавенджера NO метиленового синього вплив донора 

нітроген оксиду на кількість гідроген пероксиду був значно слабшим.  
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Рис. 6. Вміст гідроген пероксиду (A) та малонового діальдегіду (B) у пагонах 

проростків тритикале (за: Shakhov et al., 2025). 1 – контроль; 2 – тепловий стрес; 3 – 

тепловий стрес + НПН; 4 – тепловий стрес + НПН + метиленовий синій; 5 – осмотичний 

стрес; 6 – осмотичний стрес + НПН; 7 – осмотичний стрес + НПН + метиленовий синій. 

Різні літери «a-d» означають значення з відмінностями, значимими при p ≤ 0.05 за LSD-

тестом Фішера. 

 

При пророщуванні насіння в умовах модельної посухи кількість H2O2 у 

пагонах виявилася вдвічі вищою, ніж у контролі (рис. 6, А). При цьому обробка 

насіння НПН усувала вплив посухи на вміст гідроген пероксиду в пагонах. У той же 

час у випадку обробки сумішшю НПН і скавенджера нітроген оксиду азоту 

метиленового синього вміст H2O2 в пагонах був таким самим високим, як і у варіанті 

із посухою. 

Пророщування насіння за високої температури призводило до підвищення 

вмісту в пагонах одного з важливих маркерів окислювального стресу – продукту 

ПОЛ МДА (рис. 6, В). Праймінг насіння донором нітроген оксиду значно 

пом'якшував цей ефект. При цьому в присутності скавенджера оксиду азоту 

метиленового синього обробка НПН не запобігала розвитку окиснювального стресу, 

спричинюваного високою температурою. 

Більш значне, ніж за високої температури, накопичення МДА в пагонах 

спостерігали за умов модельної посухи (рис. 6, В). У цьому випадку праймінг НПН 

так само запобігав накопиченню маркера окиснювального стресу в пагонах. У той 

же час в присутності скавенджера NO захисний ефект його донора значно 

зменшувався.  

Аналіз головних компонент. Результати аналізу головних компонент (PCA) 

показують, що PC1 пояснює 52.8% дисперсії, тоді як PC2 пояснює 33,8% (рис. 7). У 

позитивній частині PC1 розташувалися контрольний варіант, варіант з осмотичним 

стресом у поєднанні з обробкою НПН, а також варіант з осмотичним стресом у 

поєднанні з праймінгом насіння сумішшю НПН і метиленового синього, проте 

останній майже на осі PC2, що вказує на його значно менший зв'язок з PC1. Змінні, 

що характеризують проростання насіння, а також вміст антоціанів несуть сильно 
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виражене позитивне навантаження на PC1. Показники активності амілази, вмісту 

цукрів, фенольних сполук і води в проростках також перебувають у позитивній 

частині PC1, проте їх зв'язок з PC1 менш виражений. 

У від’ємній частині PC1 опинилися варіанти з тепловим стресом, його 

поєднанням з обробкою насіння комбінацією НПН і метиленовим синім, а також 

варіанти з осмотичним стресом у поєднанні з праймінгом насіння сумішшю НПН і 

метиленового синього та тепловим стресом у поєднанні з обробкою НПН. Однак 

останні два варіанти розташовані поблизу осі PC2, що свідчить про їхній менший 

зв'язок з PC1. Негативне навантаження на PC1 несуть змінні, що характеризують 

інтенсивність окиснювального стресу (вміст у пагонах проростків H2O2 і МДА), а 

також вміст проліну та нітроген оксиду. 

 

 

 
Рис. 7. Аналіз головних компонент за дії на проростаючі зернівки тритикале 

теплового і осмотичного стресів, донора нітроген оксиду НПН, скавенджера NO 

метиленового синього та поєднання факторів (за: Shakhov et al., 2025b). 1 – контроль; 2 – 

тепловий стрес; 3 – тепловий стрес + НПН; 4 – тепловий стрес + НПН + метиленовий 

синій; 5 – осмотичний стрес; 6 – осмотичний стрес + НПН; 7 – осмотичний стрес + НПН 

+ метиленовий синій. * При розрахунках використано дані з активності амілази через 24 

год з моменту пророщування зернівок.  

 

Що стосується PC2, більшість варіантів експерименту, включаючи контроль, 

перебували в її позитивній частині, в негативній частині розташувалися тільки 
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варіанти з осмотичним стресом і його поєднанням з обробкою насіння сумішшю 

НПН і метиленового синього. Значне позитивне навантаження на PC2 несуть такі 

показники, як активність амілази в зернівках, вміст у пагонах цукрів, води, NO та 

проліну. У той же час негативне навантаження на PC2 чітко зумовлене такими 

показниками, як маркери окиснювального стресу, і невеликою мірою величинами 

вмісту фенольних сполук і біомаси коренів. 

Слід виділити найпомітніші зв’язки ефектів донора нітроген оксиду з 

певними біохімічними показниками. Так, вектор вмісту антоціанів вказує на 

значний зв’язок із ефектами донора NO НПН при осмотичному (але не тепловому) 

стресі (рис. 7). Вектори активності амілази і вмісту цукрів, а також вмісту 

ендогенного нітроген оксиду вказують на важливу роль цих показників у варіанті з 

дією НПН при тепловому стресі і менш тісний зв’язок з дією донора NO за дії 

модельної посухи. З варіантами, що розташовані в лівій стороні графіка, з дією 

високої температури і особливо посухи пов’язані вектори, що відображають 

показники окиснювального стресу – вміст гідроген пероксиду водню і МДА. Слід 

зазначити, що групи варіантів з дією НПН спільно зі скавенджером NO 

метиленовим синім на фоні впливу модельної посухи або високої температури 

розташовувалися близько до відповідних груп з дією самих стрес-факторів, що 

вказує на усунення протекторних ефектів донора NO НПН (рис. 7).  

 

ПІДСУМКИ 

Показано позитивний вплив праймінгу зернівок пшениці донорами нітроген 

оксиду НПН і L-аргініну (субстрат ферменту, подібного до NO-синтази тварин) на 

їх проростання за умов модельної посухи. Водночас ефекти НПН усувалися в 

присутності скавенджера NO метиленового синього, що вказує на специфічність дії 

НПН саме як донора NO. В цей же час L-валін, на відміну від L-аргініну, не впливав 

на процес проростання зернівок і накопичення біомаси проростків.  

Вперше показано посилення праймінгом донором NO проростання насіння та 

росту проростків тритикале за умов теплового та осмотичного стресів. Складовими 

ефектів донора NO є підвищення активності амілази в зернівках і, як наслідок, 

посилення накопичення розчинних вуглеводів у пагонах, що сприяє зменшенню 

зневоднення тканин у стресових умовах. Ще однією помітно вираженою стрес-

протекторною реакцією, що стимулюється нітроген оксидом в умовах посухи, є 

підтримання в проростках пулу антоціанів, що мають високу антиоксидантну 

активність. Про позитивний вплив праймінгу насіння тритикале НПН на 

антиоксидантну систему проростків свідчить і усунення дією донора нітроген 

оксиду накопичення в них гідроген пероксиду та МДА в умовах теплового та 

осмотичного стресів. 

Протоколи методів досліджень можуть бути використані при аналізі стрес-

протекторної дії інших сполук, які можна використовувати шляхом праймінгу 

зернівок. Для малих партій насіння праймінг донорами NO, зокрема НПН, не 

потребує спеціального обладнання і технічної адаптації. Такий прийом, зокрема, 
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може бути використаний для підвищення схожості насіння, що зберігається в банках 

генетичних ресурсів рослин. Водночас для масштабування методу праймінгу 

насіння зернових злаків НПН необхідні спеціальні технологічні розробки.  
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