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ВПЛИВ УФ С НА ТОЛЕРАНТІСТЬ АНТИОКСИДАНТНОЇ СИСТЕМИ  
PISUM SATIVUM L. ГОРОХУ ДО АБІОТИЧНИХ СТРЕСІВ 

 
Мета. Перевагами використання УФ-С 

для захисту рослин є нетоксичність, ефектив-

ність проти широкого спектра патогенів без ри-

зику виникнення резистентності, низька вартість 

та простота застосування. Однак рослини, які не-

обхідно опромінити УФ-С можуть бути додат-

ково ослаблені абіотичними стресами. Тому ме-

тою наших досліджень було вивчення впливу 

абіотичних стресів на чутливість рослин до дії 

УФ-С на прикладі гороху (Pisum sativum L.). Ме-

тоди. Наносили механічні пошкодження на лис-

тки гороху сорту Ароніс та підвищували рівень 

води для затоплення. Опромінювали рослини 

УФ-С дозою 10 кДж/м2. Впродовж дослідів ви-

значали вміст ендогенного пероксиду водню, 
проводили морфометричні вимірювання росту й 

розвитку листків та коренів. Повторність дослі-

дів триразова, результати оброблені статисти-

чно. Результати. УФ-С опромінення є потуж-

ним індуктором окисного стресу, що проявилось 

значним підвищенням концентрації H₂O₂ вже на 

4-й день після опромінення. Найбільша амплі-

туда коливань перекису водню зафіксована у ва-

ріанті з комбінованим впливом (затоплення + 

УФ-С), з вираженим піком на 10-й день. При ме-

ханічному пошкодженні листків реакція рослин 

виявляє складнішу і пролонговану динаміку, по-

єднання поранення та УФ-С демонструє найви-

щий рівень H₂O₂ на 7-му добу. Висновки. Комбі-

нована дія механічного поранення та УФ-С сти-

мулює потужнішу та тривалішу оксидативну ві-

дповідь порівняно з кожним фактором окремо, 

що свідчить про синергізм цих впливів. 
Ключові слова: Pisum sativum L., УФ-С, пе-

роксид водню, раневий стрес, затоплення. 
 
Історії застосування УФ для боротьби з па-

тогенами понад 75 років, для рослин це нехіміч-

ний засіб, що може безпосередньо завдавати 

шкоди фітопатогенам, посилювати неспецифіч-

ний захист та контроль за хворобами сільського-

сподарських рослин. Перевагами використання 

УФ є відсутність токсичності, наявної у хімічних 
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засобів захисту, ризику виникнення резистентно-

сті у шкодочинних мікроорганізмів у поєднанні з 
ефективністю проти широкого спектра збудни-

ків хвороб рослин, простота застосування та ни-

зька вартість. Для теплиць та комерційних розса-

дників при вирощуванні полуниці, базиліку, тро-

янд, винограду, розмарину, огірків УФ-лампи 

виявились не менш ефективними, ніж фунгі-

циди, зокрема, захворюваність на борошнисту 

росу знизилась таким чином до 95 % [1–4]. 
Еволюційно у рослин відсутня адаптація 

до УФ-С, однак досі недостатньо уваги присвя-

чено ризикам для них від перебування під УФ-
лампами [1–4]. Тим більше, що на практиці рос-

лини, що опромінюються УФ-С, можуть бути 

ослаблені абіотичними стресами, отриманими до 

цього в процесі транспортування чи недбалого 

догляду. Однак неспецифічний захист рослин 

можна стимулювати безпечно і біотичними елі-

ситорами, попередніми дослідженнями пока-

зано, що біотичний еліситор може стимулювати 

комплексний захист і до абіотичних стресів (гі-

поксії та поранення) у рослин, поєднання УФ-С 

та біотичного еліситору також є ефективним для 

індукції неспецифічного імунітету рослин [5–7]. 
Горох посівний є класичною модельною 

рослиною, чутливою до УФ-С опромінення, і во-

дночас потребує комплексного захисту від абіо-

тичних стресів [8, 9]. Відомо, що у гороху вміст 

ліпідів і білків позитивно корелює із температу-

рою та негативно — з кількістю опадів, надмірна 

вологість або посуха під час формування насіння 

гороху можуть обмежувати накопичення бі-

лка [8]. Дослідники виявили обернену залеж-

ність між вмістом білка та кількістю опадів, по-

казано, що у Pisum sativum L. екологічні чинники 

також значно впливають на мінеральний склад, 

усі поживні й біоактивні сполуки гороху є взає-

мопов’язаними і залежними від погодних чинни-

ків [8]. Отже, умови вирощування суттєво впли-

вають на поживний склад і, відповідно, можуть 

покращити якість гороху як харчового продукту, 

описано експеримент з розробкою рецептури со-
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лоних хлібобулочних виробів (крекерів), збага-

чених органічним гороховим борошном з метою 

заохочення вирощування бобових культур у ра-

мках сталих агросистем і задоволення зростаю-

чого споживчого попиту на рослинні білкові аль-

тернативи м’ясу [8]. 
Тому метою наших досліджень було ви-

вчення впливу абіотичних стресів на чутливість 

рослин до дії УФ-С на прикладі гороху посівного 
(P. sativum).  

 
Матеріали і методи 
Горох сорту Ароніс вирощували у водній 

культурі впродовж 14 діб, після чого наносили 

механічні пошкодження на листки та підвищу-

вали рівень води для затоплення. Опромінювали 

рослини УФ-С дозою 10 кДж/м2 лампою Philips 
TUV 30 W. Впродовж дослідів визначали вміст 

ендогенного пероксиду водню спектрофотомет-

рично за реакцією з сульфатом титану [10]. Та-

кож проведено морфометричні вимірювання ро-

сту й розвитку листків та коренів. Повторність 

дослідів триразова, результати оброблені статис-

тично. 
 
Результати та обговорення 
Проведений аналіз динаміки вмісту пере-

кису водню (H₂O₂) у листках рослин гороху 

сорту Ароніс свідчить про істотні зміни в оки-

сно-відновному балансі фотосинтезуючих тка-

нин, індуковані стресовими чинниками (рис.). 
Опромінення ультрафіолетовим випромінюван-

ням спектра C викликає різке підвищення рівня 

H₂O₂ на 4-й день після дії УФ-С, що демонструє 

стресову реакцію антиоксидантної системи. У 

контрольному варіанті рівень H₂O₂ в листках го-

роху залишається стабільним протягом усього 

періоду спостереження, що вказує на відсутність 

виражених стресових реакцій у рослин за умов 

вирощування в оптимальних умовах. Комбіно-

вана дія затоплення та УФ-С спричиняє сильне 

коливання рівня H₂O₂ з піком на 10-й день 
(рис. А).  

Під дією ультрафіолетового випроміню-

вання спектра C (УФ-С) спостерігається різке 

підвищення концентрації H₂O₂, особливо на 4-й 

день після впливу. Це вказує на активацію окси-

дативного стресу, що, ймовірно, пов’язано з ін-

тенсифікацією утворення активних форм кисню 
(АФК). Комбінований вплив механічного пора-

нення та УФ-С також спричиняє виражені коли-

вання рівня H₂O₂ з піковим значенням на 10-й 

день, що свідчить про посилену або модифіко-

вану стресову реакцію (рис. Б). 
Така динаміка може бути наслідком сине-

ргічної дії двох стресових чинників, що спричи-

няють флуктуації в оксидативному гомеостазі. 

Зокрема, різке зниження вмісту H₂O₂ в листках 

гороху сорту Ароніс на 7-й день і подальше зро-

стання на 10-й має ознаки коливального харак-

теру відповіді антиоксидантної системи та може 

бути обумовлене активізацією антиоксидантних 

ферментів, що утилізують надлишковий пул пе-

роксиду водню, а також процесами адаптації та 

відновлення (рис.). Максимальне накопичення 

H₂O₂ в цьому варіанті, ймовірно, відображає ак-

тивне утворення АФК у відповідь на опромі-

нення УФ-С, що може бути асоційованим з пош-

кодженням клітинних структур. Незначні коли-

вання вмісту H₂O₂ у варіанті із затопленням рос-

лин гороху сорту Ароніс, однак можуть мати на-

слідки для внутрішньоклітинного сигналінгу, де 

пероксид водню відіграє роль вторинного месен-

джера.  
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Рис. Вміст ендогенного пероксиду водню в листках гороху сорту Ароніс після впливу УФ-С, 

затоплення (А) та поранення (Б). 
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УФ-С випромінювання виступає потуж-

ним індуктором оксидативного стресу в росли-

нах P. sativum, що підтверджується значним під-

вищенням концентрації H₂O₂. Механічне пошко-

дження посилює дію УФ-С при поєднаному за-

стосуванні, що проявляється як на біохімічному 

рівні, так і на морфологічному рівні ростових 

процесів. Встановлено, що рослини гороху шви-

дко відновлювали ростові процеси й регенеру-

вали фотосинтетичні тканини після механічного 

поранення, однак комбінація пошкоджень лист-

ків з впливом УФ-С дещо уповільнювала ці про-

цеси.  
У перші дві доби надмірне зволоження 

сприяло адаптивним стресовим реакціям після 

опромінення УФ-С. Відомо, що УФ-С спричиняє 

радіоліз води, тому, ймовірно, надмірне зволо-

ження компенсує ефект від радіолізу. Радіоліз 

води відбувається при іонізації молекул H₂O, що 

призводить до утворення гідратованих вільних 

електронів, вільних радикалів та продуктів їх ре-

комбінації (OH⁻, H₃O⁺, H₂ і H₂O₂). Гідроксильні ра-

дикали є надзвичайно реактивними і можуть пош-

коджувати майже всі молекули в клітині. Внаслі-

док високого вмісту води в більшості рослинних 
клітин рослин значна частина ефектів, спричине-

них впливом іонізуючого випромінювання, може 

бути опосередкованою [1–4, 7, 11–15].  
Однак утворення АФК також є невід’єм-

ною частиною клітинного метаболізму, оскільки 

вони виникають у ланцюгах переносу електронів 

та як побічні продукти клітинних процесів у хло-

ропластах, мітохондріях, пероксисомах, апопла-

стах, плазматичних мембранах, ендоплазматич-

ному ретикулумі та клітинній стінці. Антиокси-

дантна система знешкодження АФК складається 

з ферментативних (аскорбатпероксидаза, ката-

лаза, глутатіонпероксидаза, супероксиддисму-

таза, тіоредоксини) і неферментативних компо-

нентів (аскорбат, глутатіон, токоферол, кароти-

ноїди, пролін) та функціонує в різних клітинних 

компартментах [1–4, 7, 11–15]. 
Рівень АФК регулюється балансом між їх 

утворенням і детоксикацією, що порушується 

при опроміненні. Накопичення вільних радика-

лів та АФК спричиняє оксидативний стрес, що 

веде до розривів та модифікацій основ ДНК, змін 

у первинній структурі білків, перекисного окис-

нення ліпідів. Наслідком цього руйнівного 

впливу на гомеостаз клітини стають неконтро-

льовані порушення плинності мембран, транспо-

рту іонів, активності ферментів, синтезу білків, 

їх зшивання та цілісності ДНК, що призводить до 

загибелі клітин. [1–4, 7, 11–15].  
Наявність кисню суттєво впливає на ре-

зультат радіолізу води, підвищуючи вихід окис-

нювальних продуктів і створюючи більш окисне, 

менш відновне хімічне середовище. Нестабільні 

радикали білків і ДНК можуть утворювати кова-

лентні зв’язки, що призводить до внутрішньо- 
або міжниткових зшивок ДНК, або зшивок між 

ДНК і білками (наприклад, актином, гістонами, 

транскрипційними факторами), що унеможлив-

лює розділення ниток ДНК та руйнує геномну ці-

лісність, блокує транскрипцію, реплікацію і де-

стабілізує клітинний гомеостаз [1–4, 7, 11–15].  
Встановлено, що затоплення зменшувало 

вміст пероксиду водню в листках гороху сорту 

Ароніс після дії УФ-С, а поранення – підвищу-

вало. Гомеостаз антиоксидантної системи підт-

римується шляхом балансування активності різ-

них ферментів, зокрема H₂O₂ знешкоджують ас-

корбатпероксидаза, глутатіонпероксидаза та ка-

талаза з використанням різних реакцій детокси-

кації. Цей баланс ґрунтується на взаємодії між 

шляхами стресової відповіді, та регуляції гормо-

нальної та експресії генів [1–4, 7, 11–15]. 
Отже, для рослин гороху попередній абіо-

тичний стрес (поранення та затоплення) модифі-

кував стресову відповідь на опромінення УФ-С 

на антиоксидантному рівні, однак не створював 

при цьому суттєвих перешкод та інгібування для 

відновлення росту та розвитку.  
Одержані результати чітко свідчать про рі-

зну інтенсивність та динаміку оксидативної відпо-

віді рослин P. sativum на вплив механічного пош-

кодження, ультрафіолетового випромінювання 

спектра C (УФ-С), а також їх комбінованої дії. 
Як відомо, УФ-С опромінення є потужним 

індуктором окисного стресу, що проявилось зна-

чним підвищенням концентрації H₂O₂ вже на 4-й 

день після опромінення. Найбільша амплітуда 

коливань перекису водню зафіксована у варіанті 

з комбінованим впливом (затоплення + УФ-С), з 

вираженим піком на 10-й день. Ця динаміка вка-

зує на активацію захисних механізмів у відповідь 

на подвійний стрес (рис. А). 
При механічному пошкодженні листків ре-

акція рослин виявляє складнішу і пролонговану 

динаміку. УФ-С обробка викликає не лише гост-

рий оксидативний сплеск на 7 добу, але й хвиле-

подібну відповідь у подальші дні, що може бути 

наслідком коливального характеру між продук-

цією АФК та активацією антиоксидантної сис-

теми. Цікаво, що поєднання поранення та УФ-С 
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знову демонструє найвищий рівень H₂O₂ на 7-му 

добу, після чого спостерігається тимчасове зни-

ження, а далі — нове зростання до 23 доби. Це 

може свідчити про повторну активацію стресо-

вих шляхів або про відкладену реакцію пошко-

джених тканин. 
У той час як механічне поранення окремо 

не призводить до суттєвого окисного стресу на 

ранніх етапах, у тривалішій перспективі (після 

15-ї доби) відбувається поступове підвищення 

рівня H₂O₂, що може свідчити про затяжний ха-

рактер пошкодження і пізню реакцію захисних 

систем. 
Контрольні рослини в обох експериментах 

демонструють стабільно низький рівень H₂O₂, 

що вказує на нормальне функціонування клітин-

ного метаболізму за відсутності стресових впли-

вів (рис. А). 
Рослини активують складні сигнальні 

шляхи у відповідь на стрес, що згодом призво-

дить до змін у клітинному транскриптомі та фо-

рмує індивідуальну фізіологічну й метаболічну 

відповідь на конкретний стрес, а швидке утво-

рення АФК — це сигнальна подія у цій відповіді. 
АФК відіграють ключову роль у розпізнаванні 

стресу, активації захисних мереж і формуванні 

механізмів захисту та стійкості [11–15]. Зокрема, 

H₂O₂ має найдовший період напіврозпаду й віді-

грає важливу роль у ранньому сигналі стресу за-

вдяки своїм стабільним хімічним і фізичним вла-

стивостям [11]. Серед мембранних каналів є ак-

вапорини, прикладом яких є OsPIP2;1, що сприяє 
перенесенню H₂O₂ з цитоплазми в апопласт під 

час біотичного стресу, який пригнічує імунну ві-

дповідь, спричинену розпізнаванням патернів 

(PTI). Однак білки OsUBC45 і DGS1 стимулю-

ють деградацію OsPIP2;1, що відновлює баланс. 

Таким чином, вплив на пероксид водню як сиг-

нальну молекулу може активувати чи деактиву-

вати механізми адаптивних реакцій рослин на-

віть за незначних кількісних змін пулу, якщо за-

діяний аквапориновий транспорт та рецептори 

мембран. Більш пізньою реакцією на стрес у ро-

слин є накопичення неправильно згорнутих біл-

ків в ендоплазматичному ретикулумі (ЕР), що за-

пускає зокрема асоційовану з ЕР деградацію 

(ERAD) та аутофагію. ERAD включає систему 

убіквітинування в ЕР та цитозольну протеасомну 

систему для деградації білків. Також відомо, що 

пероксид водню впливає на гормональний статус 

рослин, зокрема саліцилова кислота, яка має ва-

жливу роль у адаптивних та захисних відповідях 

на абіотичні та біотичні стреси, також  асоційо-

вана з пероксидом водню на рівні молекулярного 

сигналінгу [11–15]. 
Сучасні технології — від транскриптом-

ного аналізу до нанотрубок — все ще залишають 

місце для питань щодо протеолізу у рослин та 

світлової регуляції. Так, підвищення ефективно-

сті використання світла рослинами, навіть за 

умов змінної освітленості, є сучасним напрямом 

досліджень, що має велике значення для забезпе-

чення харчових потреб зростаючого населення 

планети, «фотомодуляція» — потужний інстру-

мент для формування морфо-анатомічних і мета-

болічних характеристик рослин. Використання 

УФ-С для «праймінгу» — підготовки рослин до 

стресу без шкоди для розвитку має перспективи 

для агротехнологій з багатофакторного захисту 

врожаю. Ультрафіолетове випромінювання де-

далі частіше вивчається як засіб стимуляції захи-

сту рослин від біотичних і абіотичних стресів. 
Хоча безпосередній вплив УФ-С обмежений, по-

переднє опромінення покращило водоутримання 

та пом’якшило метаболічні порушення, спричи-

нені посухою [11–15]. 
Транскриптомний аналіз у Arabidopsis по-

казав, що транскрипційні фактори та регулятори 

беруть участь у механізмах і шляхах, пов’язаних 

з відповіддю на УФ-С імпульсне опромінення, 

що сприяє посиленню імунітету та стійкості до 

абіотичного стресу [14]. Однак ці результати не 

підтвердили гіпотезу про перевагу імпульсного 

УФ-С опромінення над 60-секундними експози-

ціями для стимуляції захисних механізмів рос-

лин, хоча імпульсне опромінення продемонстру-

вало скоординовану експресію численних родин 

генів, залучених до різноманітних біологічних 

процесів, включаючи клітинний цикл, репарацію 

та реплікацію ДНК, транскрипційну та посттран-

скрипційну регуляцію, функції мітохондрій і 

хлоропластів, цілісність клітинної стінки та мем-

бран, а також модифікації білків. Експресія цих 

родин генів не зазнала змін під впливом 60-секу-

ндного опромінення [14].  
Реакції рослини на ці два типи обробки 

принципово відрізнялись. Хоча між імпульсним 

та традиційним опроміненням спостерігались де-

які спільні реакції,  під дією імпульсного опромі-

нення в рослинах відбуваються глибші зміни, зо-

крема перебудова енергетичних потоків, актива-

ція механізмів клітинного захисту, забезпечення 

цілісності клітинної стінки та підвищення екс-

пресії генів, пов’язаних з оксидативним стресом 

і епігенетичними процесами. Крім того, специфі-
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чні реакції на імпульсне опромінення були зафі-

ксовані в патернах експресії певних генів. На-

приклад, кілька генів, експресія яких змінюва-

лася під впливом імпульсного опромінення і які 

раніше вважалися такими, що впливають на ріст 

пилкової трубки, беруть участь у захисній відпо-

віді при впливі стресових факторів навколиш-

нього середовища [14].  
Навпаки, традиційне УФ-С опромінення 

чинить пряміший вплив на захисні реакції рос-

лин. Імпульсне опромінення викликає унікальні 

ефекти, зокрема підвищення експресії генів за-

програмованої клітинної смерті (PCD), зупинку 

клітинного циклу та репарацію ДНК, що вказує 

на потенційно посилені захисні можливості. Од-

нак цей потенціал є менш прямим, ніж той, що 

спостерігається при традиційних опроміненнях. 

Підвищена експресія генів білків теплового 

шоку (HSP) свідчить про те, що імпульсне опро-

мінення має ефект праймування на імунітет, по-

тенційно стимулюючи термотолерантність та 

стійкість до інших абіотичних стресів. Цей тип 

опромінення активує мітохондрії, хлоропласти 

та ядро для реалізації цих ефектів [14].  
УФ-промені викликали стрес або пригні-

чення росту, тут виявлено покращене утримання 

води та стійкість до метаболічних змін. Такий 

ефект пояснюється явищем гормезису — позити-

вною реакцією на малу дозу стресу [11–15].  

Висновки 
Таким чином, для рослин користь від опро-

мінення УФ-С у малих дозах для захисту переви-

щує можливі ризики, наявність механічних пора-

нень листків чи гіпоксія внаслідок порушення 

водного балансу не є критичними, хоча і можуть 

впливати на адаптацію до оксидативного стресу. 

Комбінована дія механічного поранення та УФ-
С стимулює сильнішу та тривалішу оксидативну 

відповідь порівняно з кожним фактором окремо, 

що свідчить про синергізм цих впливів. Отри-

мані дані важливі для розуміння адаптивних ме-

ханізмів стресостійкості рослин, комплексного 

вивчення комбінованих стресів у рослин, і мо-

жуть бути корисними при розробці агротехніч-

них та селекційних стратегій захисту рослин. Ре-

зультати підкреслюють потенціал УФ-С як ін-

струменту впливу на ріст та розвиток рослин, не-

обхідність подальших досліджень щодо механіз-

мів антиоксидантного захисту за умов комбіно-

ваних абіотичних стресів для розробки стратегій 

підвищення стійкості рослин. Застосування УФ-
С для захисту рослин, карантинних заходів з ме-

тою збереження рослин від фітопатогенів, сти-

муляції неспецифічного імунітету є перспектив-

ним шляхом для екологічно безпечного вирощу-

вання рослин. 
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THE INFLUENCE OF UV C ON TOLERANCE OF PISUM SATIVUM L. ANTIOXIDANT SYSTEM TO 
ABIOTIC STRESSES 
Aim. Advantages of using UV-C for plant protection include its non-toxicity, broad-spectrum antipathogen activity 
without risk of developing resistance, low cost, and ease of application. However, plants exposed to UV-C may be further 
weakened by abiotic stresses. This research is to investigate the impact of abiotic factors on plant sensitivity to UV-C, 
using pea (Pisum sativum L.) as a model. Methods. Mechanical wounding was applied to leaves of pea plants (cv. Aronis), 
and water levels were raised to simulate flooding. Plants were irradiated with UV-C at 10 kJ/m². Endogenous hydrogen 

peroxide content, as well as morphometric growth parameters of roots and leaves, were measured during the experiments. 
Experiments were repeated three times and analyzed statistically. Results. UV-C exposure induced oxidative stress, as 
evidenced by a marked increase in H₂O₂ levels by day 4. The highest fluctuations in H₂O₂ were recorded under combined 

stress (flooding + UV-C), peaking on day 10. In wounded plants, the response was more complex and prolonged, with 
the combination of wounding and UV-C showing the highest H₂O₂ accumulation on day 7. Conclusions. Combined 
mechanical injury and UV-C irradiation synergistically enhanced oxidative responses, exceeding the effect of either factor 
alone, suggesting an amplified stress signaling interaction. 
Keywords: Pisum sativum L., UV-C, hydrogen peroxide, wounding stress, flooding. 


