
Національна академія наук України  

Інститут екології Карпат 

 

 

 

Гравічутливість  

і гравітропні реакції мохів  

в онтогенезі 

 

 
 

 

 

 

Львів ‒ 2024 



УДК [58.031.582.32: 581.1:581.4: 581.5] 

Лобачевська О.В., Кияк Н.Я., Хоркавців Я.Д., Кіт Н.А. Гравічутливість мохів: 

значення гравітаційної сили в онтогенезі / За ред. к.б.н. Я.Д. Хоркавців. – Львів, 2024. 

– 235 с. 
 

Сила тяжіння є стабільним еволюційним фактором, що контролює життя на Землі протягом останніх 3,5 мільярда років, 
тоді як залежно від сезонних і добових циклів постійно змінюється індукція магнітного поля, температура середовища 
та інтенсивність світла. Усі форми життя завжди зазнають дії геофізичного фактора, тому майже всі організми 
розвинули сенсори і реагують на дію односпрямованої сили гравітаційного пришвидшення 1g. У монографії 
підсумовуємо відомі результати досліджень гравіперцепції і механізми відповідей рослин, узагальнюємо нові 
експериментальні дані про роль гравітації в житті мохів, взаємодію світла і гравітації та модуляцію граві- / 
фототропізму, спірального росту, гравізалежної компетенції апікальних клітин протонеми до закладання бруньок. 
Обговорюємо результати космічних і модельних експериментів, розглядаємо формування гравіморфозів як адаптивну 

ознаку мохів у природних умовах, концентруємо увагу на захисних антиоксидантних реакціях за умови гравітаційного 
стресу і УФ опромінення. Наголошуємо, що індуковані унаслідок епігенетичної експресії генів біохімічні та 
морфологічні фенотипні зміни мохів можуть успадковуватися, впливати на стійкість і пристосування до екстремальних 
факторів та забезпечити надійність їх виживання. Експериментальні дослідження виконані при сталій величині 1 g на 
Землі і в умовах мікрогравітації на космічному кораблі “Columbia” відображають основні напрямки космічної біології і 
значення гравічутливості для адаптації мохів у мінливому середовищі Землі, їх пластичності і життєвої стратегії.  

Для спеціалістів бріологів, ботаніків і фізіологів, дослідників у галузі клітинної біології і екології, аспірантів та 
студентів природничих спеціальностей. 

 

Lobachevska O., Kyyak N., Khorkavtsiv Yа., Kit N. Gravisensitivity of mosses: the 

importance of gravitational force in ontogenesis. Ed. PhD. Ya.D. Khorkavtsiv – Lviv, 2024. 

– 235 pp.  

Gravity is a stable evolutionary factor that has controlled life on Earth for the past 3.5 billion years, while the magnetic 
field induction, ambient temperature, and light intensity are constantly changing depending on seasonal and daily cycles.  All life 
forms are always exposed to the geophysical factor, so almost all organisms have developed sensors and respond in some way to  
the unidirectional gravitational force 1g. In the monograph, we summarize the known results of graviperception studies and 

mechanisms of plant responses and generalize new experimental data on the role of gravity in the life of mosses, the interaction 
of light and gravity and the modulation of gravi- / phototropism, spiral growth, gravity-dependent competence of apical 
protonema cells to buds formation. We also discuss the results of space and model experiments, consider the formation of 
gravimorphoses as an adaptive feature of mosses in natural conditions, focus on protective antioxidant reactions under 
gravitational stress and UV irradiation, and emphasize that biochemical and morphological phenotypic changes, induced as a 
result of epigenetic gene expression, have influence on the resistance, adaptation to extreme factors as well as adaptive capacity 
of plants, ensuring the reliability of their survival. The presented results reflect the main directions of research in space biology 
and the ability of plants to adapt to the changing environment of the Earth, as the basis of their evolution, plasticity and life 

strategy.  
For specialists in bryology, botanists and physiologists, researchers in the field of cell biology and ecology, graduate 

students and students of natural sciences. 

 

Рецензенти: Міщенко Л.Т., доктор біологічних наук, професор, провідний науковий співробітник 

                    кафедри вірусології ННЦ «Інститут біології та медицини» Київського національного 

університету ім. Тараса Шевченка, науковий керівник проекту НФДУ № 2023.03/0244 за 

конкурсом «Передова наука в Україні» 

                     Шевченко Г.В., в.о.завідувача відділу клітинної біології та анатомії Інституту 

ботаніки ім. М.Г. Холодного Національної академії наук України, доктор біологічних наук, 

старший науковий співробітник 

         Рекомендовано до друку вченою радою Інституту екології Карпат НАН України. 
 

Монографія містить результати досліджень з Цільової комплексної програми Національної 

академії наук України з наукових космічних досліджень на 2018-2022рр. № держреєстрації  
0120U101575; 0121U109629; 0122U002190; 0119U101200; 0118U000663 

 

 

© Лобачевська О.В., Кияк Н.Я., Хоркавців Я.Д., Кіт Н.А. 2024  

© Інститут екології Карпат НАН України, 2024 

ISBN  978-617-14-0343-7 

https://www.old.nas.gov.ua/UA/Department/Pages/default.aspx?DepartmentID=0000259
https://www.old.nas.gov.ua/UA/Org/Pages/default.aspx?OrgID=0000243
https://www.old.nas.gov.ua/UA/Org/Pages/default.aspx?OrgID=0000243
https://www.old.nas.gov.ua/UA/Org/Pages/default.aspx?OrgID=0000001
https://www.old.nas.gov.ua/UA/Org/Pages/default.aspx?OrgID=0000001
https://www.old.nas.gov.ua/UA/Org/Pages/default.aspx?OrgID=0000001


1 
 

ЗМІСТ 

 

 ВСТУП  5 

 1.1. Сучасні тенденції космічної біології в Україні  6 

 
1.2. 

Роль гравічутливості та гравіморфозів в 

онтогенезі бріофітів 

7 

2. ОБ’ЄКТИ ТА МЕТОДИ ДОСЛІДЖЕНЬ 19 

3. ПРОТОНЕМА ЯК МОДЕЛЬНИЙ ОБ’ЄКТ 

ДОСЛІДЖЕННЯ ГРАВІТРОПІЗМУ 

19 

 3.1. Аналіз гравічутливості та відбір нових видів мохів для 

експериментальних досліджень гравітаційної біології 

 

19 

 3.2. Реакція клітин протонеми на гравітацію 24 

  3.2.1 
Ефект гравітаційного поля на орієнтацію 

проростків спор мохів 
25 

 

 
3.2.2. 

 

Гравітропізм проростків Funaria 

hygrometrica залежно від кута вектора 

гравітації 

25 

 

 3.2.3. 

Розвиток і гравічутливість протонеми 

Tortula caucasica, порівняльний аналіз 

зонального розподілу амілопластів в 

апікальних клітинах мохів 

31 

4. 

 

ВПЛИВ ГРАВІТАЦІЙНОЇ СИЛИ НА 

ДИФЕРЕНЦІАЦІЮ Й ПРОСТОРОВУ 

ОРІЄНТАЦІЮ СПОРОФІТУ 

39 

5.  ПРОГРАМА ДОСЛІДЖЕНЬ МОХІВ У КОСМОСІ,    

РЕЗУЛЬТАТИ ЕКСПЕРИМЕНТІВ 

42 

6. ОСОБЛИВОСТІ ВЗАЄМОДІЇ ФОТО- / 

ГРАВІТРОПІЗМУ РОСЛИН 

44 

 6.1. 

Аналіз впливу червоного і синього світла на 

гравітропізм проростків спор Ceratodon purpureus 

і Funaria hygrometrica 

45 



2 
 

 

6.2. 

Дія червоного світла різної інтенсивності та 

спрямованості на галуження протонеми Ceratodon 

purpureus і Tortula caucasica 

46 

 6.3. Вплив світла на гравітропізм протонеми Pohlia 

nutans і Ceratodon purpureus 48 

 6.4. Реверсія гравітропізму під впливом світла 55 

7. ФІЗІОЛОГІЧНІ ОСОБЛИВОСТІ 

ГРАВІЗАЛЕЖНОГО РОСТУ ПРОТОНЕМИ 
57 

 7.1. 
Участь Са2+ у гравітропізмі протонеми; 

активність, динаміка та розподіл іонів  57 

 

7.2. 

Активність Са2+-АТФази у клітинах протонеми 

мохів Pohlia nutans, Ceratodon purpureus, 

Ptychostomum imbricatulum 
60 

  

7.2.1. 

Вплив блокаторів мебранного транспорту, 

потенціал-залежних Са2+-каналів і Са2+-

АТФази на гравітропізм протонеми 
63 

 7.3. Гормональна регуляція гравітропізму протонеми 

мохів 68 

8. ГРАВІМОРФОГЕНЕЗ ГАМЕТОФІТУ МОХІВ 75 

 8.1. 
Галуження клітин протонеми Ceratodon 

purpureus в умовах зміненої гравітації 
75 

 

8.2. 

Гравізалежний ріст, диференціація клітин 

протонеми і морфологічна форма дернин різних 

видів мохів 
85 

 

8.3. 

Морфогенетичний ефект гравітації та 

формування бруньок гаметофорів з апікальних 

клітин протонеми  
93 

  

8.3.1. 

Аналіз гравізалежного морфогенезу 

цитотипів Tortula caucasica. Вплив 

фітогормонів і світла на формування 

бруньок 

95 

  8.3.2. Модифікація репродуктивного розвитку 

мохів залежно від мікрокліматичних умов 
98 



3 
 

і гравітації 

  

8.3.3. 

Гравічутливість різно диференційованих 

клітин протонеми Weissia controversa 

Hedw. та її значення в онтогенезі 
104 

  

8.3.4. 

Морфофункціональні стрес‒реакції 

гаметофіту Weissia controversa i 

Ceratodon purpureus  
106 

9. 
АКТИВНІСТЬ ПРО-/ АНТИОКСИДАНТНИХ РЕАКЦІЙ 

МОХІВ В УМОВАХ ЗМІНЕНОЇ ГРАВІТАЦІЇ 
111 

 9.1. 

Порівняльний аналіз морфо‒фізологічних 

реакцій і пероксидного окиснення ліпідів 

гаметофіту Pohlia nutans 

 

111 

 9.2. 
Захисні реакції-відповіді Bryum argenteum на 

стадії протонеми й формування гаметангіїв 

116 

 

9.3. 

Особливості пігментної системи та інтенсивність 

фотосинтезу фертильних рослин гаметофіту 

Bryum argenteum  
119 

 
9.4. 

Адаптивні властивості мохів, зумовлені  

УФ опроміненням і гравітацією 
123 

  
9.4.1. 

Аналіз стійкості мохів до дії УФ 

променів  123 

  

9.4.2. 

Ефект УФ освітлення на гравічутливість і 

морфологічну мінливість Ptychostomum 

imbricatulum  
127 

  

9.4.3. 

Антиоксидантна активність і аналіз 

фотопротекторних властивостей фенольних 

сполук Ptychostomum imbricatulum з 

Антарктики і Львівської області 

131 

  

9.4.4. 

Порівняльні дослідження активності 

пероксидази і вмісту компонентів клітинної 

стінки Ptychostomum imbricatulum залежно 

від зміненої сили тяжіння і місцевиростань 

137 

10. 
МІНЛИВІСТЬ ГРАВІРЕАКЦІЙ МОХІВ ЗАЛЕЖНО 

ВІД ВМІСТУ ОРТОФОСФАТІВ  

141 



4 
 

 10.1. 

Розвиток протонеми мохів Ceratodon purpureus i 

Physcomitrium patens залежно від вмісту фосфору. 

Локалізація фосфору в клітинах протонеми 

 

141 

 10.2. 

Аналіз галуження протонемної дернинки; 

величина і мінливість гравізалежних кутів 

латеральних галузок  
144 

 10.3. 

Активність фосфатази в клітинах протонеми  

Сeratodon purpureus і Physcomіtrium patens залежно  

від вмісту ортофосфатів (Рі), впливу фітогормонів і 

гравітації 

146 

11. 
ВПЛИВ МЕТИЛЮВАННЯ ДНК НА 

ГРАВІЧУТЛИВІСТЬ МОХІВ 

150 

 
11.1. Ростова реакція Physcomitrium patens залежно від 

впливу 5-азацитидину на стадії гравіперцепції  

150 

 11.2. Активність пероксидази клітинної стінки за 

умови деметилюванням ДНК 5-азацитидином 

154 

 11.3. Вплив 5-азацитидину на ініціацію галуження і 

величину гравітропного кута галузок 

157 

 ПІДСУМКИ 161 

 ЗАКЛЮЧЕННЯ 182 

 SUMMARY 185 

 ЛІТЕРАТУРА 190 

 
  



5 
 

ВСТУП 

Наземні організми, гриби, мохи, папороті та квіткові рослини, використовують векторну 

силу тяжіння Землі для оптимізації свого положення в навколишньому середовищі (Blancaflor, 

Массон, 2003). Пагони фотосинтезуючих організмів направлені вверх, що сприяє фотосинтезу 

(негативний гравітропізм), листки і листкові пластинки орієнтуються під косим кутом, 

захищаючи листкові пластинки від прямих перпендикулярних сонячних променів (Franklin, 

Whitelam, 2005; Mano et al., 2006). Коріння або ризоїди зазвичай спрямовані вниз (позитивний 

гравітропізм) або під кутом до вектора сили тяжіння, що допомагає рослинам закріпитися у 

субстраті (Knight, Cove, 1991; Aloni et al., 2006). Незважаючи на те, що гриби не є 

фотосинтезуючими організмами, гравітропна орієнтація сприяє їх росту над поверхнею ґрунту 

і поширенню спор. Ростові рухи рослин є результатом взаємодії світла і гравітації. 

Гравітропізм вищих рослин зумовлений відчуттям тиску статоліту у клітинах колумели 

кореневого чохлива під дією сили тяжіння. Статолітами можуть бути важкі органічні або 

неорганічні частинки, такі як амілопласт або органели, що містять кристали барію (Sack, 

1991,1997; Braun, 2002). Структура і функції статоцитів, що сприймають гравітацію,  

генетично детерміновані. При відсутності гравітації на борту Space Shuttle Challenger корінці 

Arabidopsis thaliana росли у напрямі, заданому під час розвитку насінини. Це підтверджує 

явище «автоморфозу», передбаченого ще В. Пфеффером (Pfeffer, 1897), і властивого клітинам 

і органам (Volkmann et al., 1986). Крім того, вся цитоплазма клітини може чинити тиск на 

дистальну цитоплазматичну мембранну систему. В окремих випадках механочутливі іонні 

канали ідентифікують як гравісенсори (Braun et al., 2018). Ймовірно, всі організми розвинули 

здатність відчувати напрямок вектора сили тяжіння Землі і реагувати на нього, очевидно, за 

винятком дуже малих бактерій і вірусів, які зазнають броунівського руху. Можливо, що 

молекулярні механізми гравіперцепції розвивалися повторно й у кілька етапів (Häder, 2018). 

Вплив гравітації для росту і орієнтації рослин як над, так і під землею, ускладнює виявлення 

механізмів сигналінгу, які еволюціонували у гравітаційному полі. Регуляція сигнальної 

системи недостатньо вивчена, але передбачає контроль полярно локалізованих ауксинів, 

білків транспортерів, білків PIN, процесів фосфорилювання (Bengtsson-Palme et al., 2018; 

Gadala et al., 2018). Нові перспективи і надію на грунтовні дослідження молекулярних, 

клітинних та фізіологічних механізмів гравівідчуття й орієнтації рослин надають 

експерименти в умовах мікрогравітації, на космічних шаттлах («човнах»), супутниках і 

космічних станціях та завдяки технічним пристроям на Землі.  
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1.1. СУЧАСНІ ТЕНДЕНЦІЇ КОСМІЧНОЇ БІОЛОГІЇ В УКРАЇНІ  

У різні роки пріоритетним напрямом досліджень космічної біології була біологія 

розвитку та ріст рослин в умовах мікро- та зміненої гравітації. Від 1988 р. розпочалася робота 

з підготовки біологічних експериментів на борту українського орбітального модуля, 

розробленого НАНУ, і Україна стала одним з  центрів проведення комплексних досліджень 

біології клітини в умовах мікрогравітації, ініціатором вивчення гравічутливості, метаболічної 

активності, фізіології, біохімії і морфології індивідуального розвитку на організмовому, 

клітинному і молекулярному рівнях. Тоді вперше керівник української програми розвитку 

космічного біології Державного космічного агентства України член-кореспондент НАНУ, 

професор, Є.Л. Кордюм, видатна вчена і надзвичайно багатогранна науковиця, запропонувала 

долучити мохоподібні в комплексну систему експериментальних досліджень впливу 

гравітації. Відтоді, в експерименті «Протонема», згодом у спільному українсько-

американському експерименті на борту шаттла «Колумбія» і донедавна у Цільовій 

комплексній програмі Національної академії наук України з наукових космічних досліджень 

мохи були зручним модельним об’єктом космічних і наземних досліджень ролі гравітаційної 

сили на різних стадіях  онтогенезу і формування гравізалежних адаптивних властивостей 

рослин у стресових екологічних умовах.  

У зв’язку з завершенням експериментальних робіт у Цільовій комплексній програмі 

доцільно зробити огляд результатів та оцінити їх внесок у розвиток сучасних напрямів 

космічної біології: гравітаційної біології і біології рослин. Наука про життя в космосі набула 

нового значення у зв’язку з планами світової спільноти щодо колонізації Місяця та Марса, 

вони є пріоритетними в космічних програмах НАСА (NASA) США, Національних космічних 

агентств Німеччини (DLR), Італії (ASI), Японії (JAXA), космічних агентствах Канади (CSA) і 

Франції (CNES). Успішний розвиток космічної біології в Україні завжди був і, сподіваємося, 

буде посильною лептою для підтримки іміджу України як космічної держави (Kordyum, 

Hasenstein, 2021; Кордюм, 2023). 

В силу об’єктивних причин активність досліджень в галузі космічної біології в Україні 

сповільнилася, проте дослідження, які проводяться сьогодні, враховують світові пріоритети та 

досягнення українських науковців, визнані науковою громадськістю та достатньо забезпечені 

науково-технічним потенціалом. Бріофіти залишаються об’єктом вивчення ролі гравітації у 

житті рослин (на прикладі тропізмів), у клітинній біології, дослідженнях росту та розвитку 

рослин в умовах мікрогравітації. Певний внесок у напрям «Репродуктивна та еволюційна 

біологія» зроблено дослідженнями ролі гравітації у вегетативному розмноженні мохів та 

формуванні спор ‒ органів безстатевого розмноження, залежно від стресових кліматичних 

умов (Lobachevska et. al., 2018). Це має значення для досліджень розвитку генеративних 
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органів рослин у космічних умовах. Визначення механізмів впливу зміненої гравітації, УФ 

випромінювання та факторів космічного простору на репродуктивні функції, важливі для 

забезпечення існування життя, завдяки збереженню генетичного різноманіття та надійного 

насіннєвого фонду, в цілому як на планеті Земля, так і для планування тривалих експериментів 

у космосі  (Кордюм, 2016).  

1.2. РОЛЬ ГРАВІЧУТЛИВОСТІ І ГРАВІМОРФОЗІВ В ОНТОГЕНЕЗІ БРІОФІТІВ 
Сила тяжіння є постійним фактором природного середовища, поляризаційну дію якого 

рослини використовують для корекції свого положення і формування габітусу. В еволюційній 

системі зародження життя на Землі мохоподібні є однією з найдавніших груп наземних 

рослин, а сила тяжіння ключовий екологічний фактор їх розвитку ‒ від проростання спор і 

гравітропізму проростків, до розвитку гаметофітної дернини і орієнтації спорофіту (рис. 1). 

Система галуження гаметофітної дернини мохів, формування спорофіту та форма ніжки 

коробочки спорогонів перебувають під комплексним контролем світла і гравітації та взаємодії 

фото- і гравітропізму (Лобачевська та ін., 2015; Хоркавців та ін., 2015). 

 

Рис. 1. Життєвий цикл мохів з чергуванням нестатевого і статевого поколінь: 1-2  спори; 3 ‒ 

нитчаста протонема; 4 ‒ бруньки гаметофорів; 5-6 ‒ фертильні рослини: жіноча (5) і чоловіча 

(6); 7-8 ‒ гаметангії: чоловічі (7) і жіночі (8); 9 ‒ злиття гамет; 10 ‒ гаметофори із спорогонами. 

Нестатеве розмноження відбувається за допомогою спор (1). Із пророслої спори утворюється 

однонитчаста розгалужена протонема (2, 3). На ній утворюються бруньки (4), з яких 

виростають фертильні і стерильні рослини моху.  

Статеве розмноження мохів відбувається внаслідок злиття гамет. На жіночих пагонах (5) 

утворюються гаметангії (перихеції) з архегоніями (8), на чоловічих (6) ‒ розвиваються 

гаметангії (перигоній) з антеридіями (7). Після запліднення яйцеклітини архегонія (8) 

сперматозоїдом з антеридія (9) утворюється зигота, з якої розвивається спорофіт ‒ спорогон з 

коробочкою, покритою ковпачком (10). У коробочці внаслідок мейозу спорогенної тканини 

утворюються безстатеві спори (1).  
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Унікальна властивість мохів у тому, що вони сприймають і реагують на стимул гравітації 

однією апікальною клітиною. Локальне обмеження сигнального шляху від подразнення до 

ростової реакції в єдиній клітині, що ділиться, є перевагою, порівняно з Arabidopsis thaliana, 

що здавна є модельним об’єктом досліджень гравічутливості. Мохи є одними з найперших 

організмів у дослідженнях гравічутливості (Kordyum et al., 1983; 1984; Sack, Leopold, 1985; 

Недуха, 1986; Jenkins et al., 1986; Sytnik et al., 1989; Sack, 1991; Walker, Sack, 1991; Knight, 

Cove, 1991; Демкив и др., 1997; Сhaban et al., 1998; Demkiv et al., 1998; 1999; Ripetskyj et al., 

1999; Sytnik et al., 1999). Гаплоїдний гаметофіт мохів і однонитчаста ювенільна протонемна 

стадія розвитку надалі залишаються адекватною моделлю для вивчення гравімофозів, їх 

адаптивного значення і молекулярних механізмів гравіреакцій, експериментів на Землі і в 

умовах космічного польоту. На сьогодні розширилися межі наукового співтовариства, що 

вибирають мохи для досліджень  молекулярної і клітинної біології розвитку (Goffinet, Buck, 

Shaw, 2009), ростових реакцій на дію гравітації, полярності клітин (Demkiv et al., 2003; Kern et 

al., 2005; Cove, Quatrano, 2006; Kordyum, 2014; Lobachevska et al., 2022; Демків та ін., 2009; 

Хоркавців та ін., 2015; Кияк та ін., 2016; Хоркавців та ін., 2023; Кордюм, 2023). В 

експериментах використовують розповсюджені і добре вивчені види мохів: спочатку 

Ceratodon purpureus (Hedw.) Brid. і Funaria hygrometrica Hedw., а згодом Physcomitrium patens 

(Hedw.) Mitt., Tortula caucasica Lindb., Barbula unguiculata Hedw., Bryum argenteum Hedw., 

Ptychostomum imbricatulum (Müll. Hal.) Holyoak & N. Pedersen, Pohlia nutans (Hedw.) Lindb., 

Polytrichastrum alpinum (Hedw.) G.L. Sm., Weissia controversa Hedw. Тривають поглиблені 

дослідження гравічутливості та гравітропізмів на різних стадіях онтогенезу мохів, різномаїття 

проявів гравіморфозів залежно від їх життєвої стратегії та екологічних умов, особливості 

гравізалежного репродуктивного розвитку та природи фізіологічних адаптивних реакцій 

захисту від УФ опромінення і гравітаційного стресу.  

  

http://www.wikidata.org/entity/Q36537162
http://www.wikidata.org/entity/Q64256
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2. ОБ’ЄКТИ ТА МЕТОДИ ДОСЛІДЖЕНЬ 

Об’єктами досліджень були брієві мохи (Bryophyta). В експериментах використовували 

види: Barbula unguiculata Hedw., Brachythecium salebrosum (Hoffm. ex, F. Weber & D. Mohr) 

Schimp., Bryum argenteum Hedw., Calcidicranella varia (Hedw.) Bonfim Santos, Fedorov & Jan 

Kučera, Ceratodon purpureus (Hedw.) Brid., Dicranella cerviculata (Hedw.) Schimp., D. 

heteromalla (Hedw.) Schimp., Didymodon rigidulus Hedw., Fissidens bryoides (Hedw.), Funaria 

hygrometrica Hedw., Grimmia anomala Hampe ex Schimp., Leptobryum pyriforme (Hedw.) Wilson, 

Pohlia nutans (Hedw.) Lindb., Physcomitrium patens (Hedw.) Mitt., Pohlia elongata (Hedw.), 

Polytrichastrum alpinum (Hedw.) G.L.Sm., Ptychostomum imbricatulum (Műll. Hal.) Holyoak & N. 

Pedersen, P. pseudotriquetrum (Hedw.) R. Spence & H.R. Ramsay ex & N. Pedersen., Tortula 

caucasica Broth., T. truncata (Hedw.) Mitt., Weissia controversa Hedw.  

Методи досліджень гравітаційної біології. Експериментальні можливості гравітаційної 

біології обмежені допуском до високовартісних космічних польотів і орбітальних платформ, 

що спонукало до удосконалення технічних засобів, які дають можливість досягти умов 

мікрогравітації. Для вивчення впливу гравітації на живі системи на землі використовують 

пристрої, так звані мікрогравітаційні симулятори ‒ центрифуги для підвищення рівня 

гравітації та кліностати для модифікації впливу сили тяжіння на біологічні об’єкти. Обертання 

біологічних зразків по горизонталі або в дво- чи тривимірному режимі використовується для 

рандомізації ефекту гравітації з метою уникнути її впливу на сенсорні механізми та ростові 

реакції. На Землі застосовують складні центрифуги для визначення порогових значень 

гравічутливості живих систем ‒ від клітин до цілісного організму, для досліджень 

молекулярних та клітинних механізмів відчуття і відповіді в умовах гіпергравітації (> 1 g), 

або в Космосі, де можна збільшувати рівні гравітаційної сили від 0 g до 1 g і вище, та навпаки. 

Для відтворення умов мікрогравітації ми використовували кліностатування (рис. 1, А). 

Вісь обертання горизонтального кліностату встановлюється під кутом 900 до вертикалі, у 

зв’язку з чим вектор сили тяжіння під час обертання діє поперечно до головної осі рослини 

паралельно до землі. Пристрій обертається за допомогою синхронного електродвигуна з 

частотою 2 об/хв, а відцентрова сила не перевищує 10-5g і є нижчою від порога чутливості. 

Така ж величина сили мікрогравітації у космічному польоті на навколоземній орбіті (Demkiv 

et al., 1999). Залежно від мети досліду культури росли на кліностаті від 1 до 20 діб.  
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Рис. 2. А ‒ осьовий 2D кліностат з блоком керування для горизонтального обертання 

рослинних об’єктів на твердому середовищі у чашках Петрі. Технічні характеристики: 

швидкість обертання 0-20 об/хв: крок 0,5 об/хв. Кут осі обертання: від 0° (паралельно до 

Землі) і до 90° (перпендикулярно до Землі). Напрям обертання за або проти годинникової 

стрілки. Максимальний діаметр контейнера для зразків: 10 см. Максимальна вага зразків: 500 

г Безперервне обертання запобігає осіданню клітинних органел, що відтворює функціональну 

симуляцію середовища мікрогравітації. 

Б ‒ непрозорі контейнери BRIC для вирощування рослин у темряві з унікальною 

системою освітлення кожної окремої чашки Петрі. У бічну стінку BRIC вмонтовані світлові 

діоди (LEDs), які випромінюють червоне світло (660 нм, 1 мкмоль‧м2‧сек-1). Таке джерело 

бічного світла створює різкий градієнт освітленості з віддаленням від нього. У контейнері 

поміщається 6 чашок Петрі діаметром 60 мм.  

В експериментальних дослідженнях використовували стерильно чисту лабораторну 

культуру, яку отримували із спор або регенерацією листків і гаметофорів мохів. Коробочки 

стерилізували 0,1% розчином сулеми 1 хв., промивали декілька разів стерильною водою і 

висипали спори у бюксик з 1-2 мл дистильованої води. Суспензію спор струшували, щоби 

отримати рівномірну масу спор, і висівали у чашки Петрі на поживне середовище, краї чашок 

обгортали парафільмом.  

Рослини вирощували у горизонтально розміщених чашках Петрі на 0,75 % 

агаризованому середовищі Кнопа ІІ з мікроелементами (Демкив, Сытник, 1985; Bopp, 1983) у 

фітотроні: фотоперіод – 16 год, освітлення – 40 мкмоль∙м2∙сек–1, температура – 20‒22о С, 

вологість 85–90 %.  Семиденну протонему знімали препарувальною голкою з агару і у вигляді 

клубка переносили у нові чашки на свіже середовище, в яке додавали 0,2% глюкозу. Інколи 

клубки протонеми клали на целофанову плівку, покриту зверху тонким шаром 0,75% агарози. 

Це зручно, коли треба перенести протонему з одного середовища на інше, не порушуючи її 

нативної просторової структури. 

Чашки поміщали у темряву або чорні пакети і ставили вертикально. Через 5‒7 днів 

утворювався пучок негативно гравітропних паралельних столонів, що росли вверх. Для 

гравістимуляції вертикально орієнтовані чашки повертали в тангентальному напрямку по 

кругу на 90° (рис.3).  Гравітропна протонема була дослідним матеріалом для експериментів.  
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Рис. 3. Схема (засіб) зміни положення чашок Петрі з культурами відносно 

горизонтальної поверхні і вектора гравітації: 1 – протонему вирощували у горизонтально 

розміщених чашках; 2 – чашки ставили у вертикальне положення для отримання гравітропної 

протонеми; 3 – для гравістимуляції чашки з гравітропною протонемою повертали на 90° по 

кругу.  

Для аналізу полярності проростків, спори висівали стерильно у 

чашки Петрі на бакто-агар, приготовлений на поживному середовищі 

Кнопа ІІ з 0,2 % глюкозою. Чашки встановлювали під різними кутами 

до горизонталі ‒ від 90° до 0°, вирощували протонему у темряві при 

температурі 20‒22° С і відносній вологості 85–90 %. Через добу спори 

проростали і утворювався перший росток. Ще через добу появлявся 

другий росток.  

Рис. 4. Схема  вимірювання кутів проростків спор                                                                                                                                                                        

Кут між віссю в площині чашки та напрямком росту першого і другого ростків 

вимірювали транспортиром, вмонтованим у мікроскоп „Jenaval”, в зеленому світлі. 

Дослідження проводили у кількох варіантах: 

1) при постійному положенні чашки під 90°, 45°, 10° та 0° до горизонталі протягом усього 

експерименту; 2) спори проростали на кліностаті у темряві; 3) спори проростали у чашках 

Петрі, які стояли вертикально у темряві одну добу, а тоді чашки повернули на 90°.  

Для аналізу пластид спори з ростками фарбували безпосередньо у чашках Петрі 0,2% 

розчином йоду у 2,0% водному розчині йодистого калію  I2KI (Jensen, 1962). Розподіл і 

кількість зафарбованих пластид аналізували на мікроскопі “Jeneval”.                                                                                   

Для аналізу гравізалежного морфогенезу спорофіту, зібрані у природі види з молодими 

спорогонами без видимих ознак коробочки, у лабораторії розділяли на дві дослідні і 

контрольну частину. У контролі дернини росли у нормальному положенні, верхівкою вверх. 

Одну частину дослідних дернин моху перевертали на 180°, верхівкою спорогону донизу, іншу 

витримували на горизонтальному кліностаті до повного формування коробочок. Спостерігали 
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за утворенням  і гравітропізмом коробочки, вимірювали кути згину ніжки спорогону. Вміст 

та розподіл амілопластів визначали у різних зонах спорофіту  після фарбування розчином I2KI 

(Walker, Sack, 1990). Для аналізу впливу гормонів на гравітропізм спорогонів дослідні зразки 

оприскували тричі на тиждень 1 мкмоль/л розчином гіберелової кислоти (ГК). Досліди 

проводили у 5-кратній повторності, аналізуючи не менше  25% спорогонів у кожному з них. 

Морфометричне визначення довжини столонів протонеми, латеральних гілок і дернин   

виконували на моторизованому мікроскопі Axio Imager M1 (Сarl Zeiss) з використанням 

програмного забезпечення Сarl Zeiss AxioVision 4.6 та UTHSCSA Image Tool 3.0, 

стереобінокулярі Stemi 2000-C (Сarl Zeiss) з фотонасадкою та цифровою камерою ˮNikonˮ і 

мікроскопі МБС-1. 

У дослідженнх взаємодії світла і гравітації: застосування монохроматичного світла 

різної інтенсивності. Монохроматичне світло одержували від двох джерел світла: ртутної 

лампи СВД-120А і 100 Вт лампи розжарення. Зі світлового потоку ртутної лампи за 

допомогою світлофільтрів - ФС-1, СС-5, СЗС-8 отримували, відповідно, освітлення  = 405 

нм, 450 нм і 490 нм. Світло  = 660 нм виділяли із світлового потоку лампи розжарення за 

допомогою інтерференційного світлофільтра з відповідною довжиною хвилі у максимумі 

пропускання. Використовували також червоне освітлення у BRIC-камері, із світловими 

діодами, що випромінювали червоне світло  = 660 нм (рис. 1, Б). Далеко червоне світло  = 

700 нм отримували через систему світлофільтрів КС-19+СЗС-14. Інтенсивність освітлення 

регулювали нейтральними світлофільтрами НС та віддаллю між лампами і культурою. 

Інтенсивність світла вимірювали спектрорадіометром Li-Cor Li-1800 (USA).  

Джерелом УФ освітлення була ртутно-кварцева лампа надвисокого тиску СВД-120А, з 

її світлового потоку вирізали лінії близькі до  = 360 нм за допомогою світлофільтру УФС-3. 

Інтенсивність освітлення вирівнювали до 6 мкмоль·м-2·сек-1, а нейтрального світла ‒ до 15,0 

мкмоль·м-2·с–1.  

Для визначення впливу фітохромної системи на інтенсивність гравітропізму почергово 

протонему освітлювали 1 год УФ світлом і 5 хв далеко червоним світлом (д.ч.с),  = 730 нм: 

1 год УФ + 5 хв д.ч.с. + 1 год УФ + 5 хв д.ч.с. + ...; загальна тривалість освітлення УФ 4 год.  

В усіх дослідах чашки з  культурами знаходилися у чорних пакетах або у твердих чорних 

коробках, а зверху через отвір протягом 4 год протонему освічували червоним або синім 

світлом інтенсивністю 11 мкмоль·м-2·сек-1. Тоді отвір закривали, повертали коробки на 90° у 

горизонтальне положення, щоби активувати гравітропізм і ріст столону доверху. Для 

визначення післядії світла на гравічутливість вимірювали кути і довжину згину та 

вираховували швидкість росту як частку від ділення довжини протонеми після згину на час, 

за який він утворився. 
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Для визначення фототропізму чашки з вертикально орієнтованою (гравітропною) 

протонемою насвічували 6 год боковим червоним або синім світлом різної інтенсивності: від 

0,25 до 30 мкмоль·м-2·сек-1. Відразу після освітлення вимірювали кут згину і аналізували 

особливості фототропної реакції: підраховували кількість столонів, які росли до світла, від 

світла, або не виявляли жодної реакції і продовжували рости у тому ж напрямку, що й до 

освітлення. 

Для аналізу взаємодії світла протонему почергово протягом  6 год освітлювали червоним 

і синім світлом і вимірювали кути згину. В одному досліді фільтри змінювали через 2 год, у 

другому ‒ через 10 хв. Змінювали також послідовність червоного і синього світла: дослід 

починався з освітлення червоним або синім світлом.  

Визначали кути латеральних галузок протонеми залежно від векторної дії гравітації у 

двох варіантах досліду. У першому чашки  встановлювали відносно горизонтальної поверхні 

під кутами від 0° до 90° і освітлювали протягом 3 год червоним світлом інтенсивністю 0,2 

мкмоль·м-2·сек-1. Низька інтенсивність світла була потрібна для ініціації галузок у темряві. 

Після цього частину чашок із протонемою переносили в темряву на  кліностат, а решту клали 

горизонтальну поверхню, сила тяжіння 1 g. Через 18 год вимірювали величину кута нахилу 

латеральних галузок відносно головного столона. В іншому варіанті чашки з протонемою 

виставляли так, щоби вектори світла та гравітації були паралельні або перпендикулярні. 

Умови досліду й аналіз кутів були ті ж, що у попередньому варіанті. Не використовували лише 

кліностат. 

В експерименті з фітогормонами застосували 1,0 мкМ ауксину і 10 мкМ N–1-нафтил-

фталамової кислоти (НФК). Гравітропну протонему протягом 7 діб вирощували на 

середовищі з 1,0 мкМ ІОК, а в чашки з протонемою додавали 1 мл 10 мкМ розчину НФК і 

залишали рослини в темряві на 8 год. Після цього чашки виставляли на біле світло низької 

інтенсивності (100 лк) і через 24 год аналізували галуження протонеми та вимірювали кут 

нахилу галузок. 

Для аналізу впливу інгібіторів ауксинового транспорту використа фітогормони 

Скорочена назва реактивів: 

ІОК ‒ індолілоцтоа кислота 

1-НОК ‒ 1-нафтилоцтова кислота 

НФК ‒ N-1нафтилфталамова кислота 

ПХІМК ‒-хлорфеноксиізомасляна кислота 

2,4-Д ‒ 2,4-дихлорфеноксиоцтова кислота 

ТЙБК ‒ 2,3,5 ‒ трийодбензойна кислота  
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Розчини фітогормонів готували перед самим експериментом. Усі реактиви ‒ ІОК, 1-

НОК, НФК, 2,4-Д, ТЙБК і ПХІМК розчиняли у етанолі і робили 1мМ концентрацію на 

дистильованій воді для усіх фітогормонів. З таких розчинів отримували робочі концентрації 

реактивів в межах 0,1 ‒ 100 мкМ. В експериментах використовували 6-денну гравітропну 

протонему. Чашки відкривали у стерильних умовах на зеленому світлі і наносили 

фітогормони зверху на дернинки. Інкубація з фітогормонами тривала 30 хв. Тоді протонему 

промивали дистильованою водою, повертали чашки на 90° для ініціації гравітропізму і 

витримували у такому положенні 6 год. Протонему фіксували 1% розчином формальдегіду, 

40 хв при кімнатній температурі; аналізували швидкість росту, галуження і кути згинів 

апікальних клітин.   

Для виявлення мембрано-зв’язаного Са2+ використали флуоресцентний барвник 

хлоротетрациклін (ХТЦ; Sigma, USA) (Хоркавців та ін., 2002). У 0,5 мМ водний розчин ХТЦ 

на 20 хв переносили протонемні дернинки, відмивали їх тричі по 5 хв водою та аналізували на 

цитофлуориметрі ЛЮМАМ-Р3. Інтенсивність флуоресценції вимірювали, використовуючи 

світлофільтр  = 541нм. Вміст кальцію визначали за інтенсивністю його флуоресценції в 

апікальній клітині на різній відстані від апекса: у верхівці, в апікальній частині клітини перед 

ядром, після ядра і в основі. 

Для визначення Са2+-АТФазної активності використали модифікований метод з 

фосфатами азотолів (Burstone, 1962; Jensen, 1962; Белявская, 2008). Протонему фіксували 4%-

ним розчином параформальдегіду у 0,1 М трис-малеатному буфері рН 7,2 протягом 40 хв при 

кімнатній температурі. Препарати промивали протягом 1,5 год цим же буфером і переносили 

у профільтровану інкубаційну суміш такого складу: 2 мМ АТФ (Sigma, USA), 2 мМ СаСІ2, 0,4 

мМ AS-TR (Sigma, USA), 0,4 мМ RR (Chemapol, Praha), 10% MnCl2, 0,1 M трис-малеатний 

буфер рН 7,2. Інкубували матеріал 2 год за 37о С. Після інкубації протонему відмивали у буфері 

протягом 60 хв і фотометрували на спектрофотометрі ( = 550 нм). Реакція виявлялася за 

появою чорного осаду азобарвника. Відносну інтенсивність Са2+-АТФаз вимірювали в 

апікальній клітині, аналогічно як мембрано-зв’язаний Са2+, та в бокових одноклітинних 

відгалуженнях: в апексі і біля клітинної переділки (місце відділення від материнської клітини). 

Контролем була інкубаційна суміш без АТФ. Для блокування роботи Са2+-помп застосовували 

ортованадат натрію (ванадат).  

Ортованадат натрію і верапаміл використовували для дослідження впливу блокаторів 

кальцієвого транспорту на граві- та фототропний ріст. Готували концентровані вихідні 

розчини реактивів, які розводили у дистильованій воді до робочих концентрацій 0,01 - 1,0 мМ 

і по 0,02 мл наносили на одну дернинку протонеми. Через 6 год розчини зливали, а чашки 

ставили вертикально на 8 год для гравістимуляції. Для фотоактивації чашки насвічували 8 год 
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боковим червоним світлом інтенсивністю 11 мкмоль·м2·сек-1. Міряли кути згинів та визначали 

приріст довжини згину апікальної клітини (від місця згину до апексу). Вимірювання 

проводили на мікроскопі ˮJenaval„ у зеленому світлі.  

Для імунофлуоресценції мікротрубочок (МТ) використали методику Д. Швухова, 

модифіковану для протоеми мохів (Schwuchow et al., 1990; Demkiv et al., 2003). Протонему 

знімали з агару і фіксували за кімнатної температури на світлі у 3,7% розчині 

параформальдегіду. Фіксатор готували у стабілізуючому буфері (СБ) такого складу: 50 мМ 

PIPES (Sigma, USA), 5мМ MgSO4·7H2O і 5 мМ EГTA (Sigma, USA); рН буферу = 6,9. 

Зафіксовану протонему обережно промивали 3 рази по 10 хв у СБ. Після цього обробляли 

клітинну стінку сумішшю 0,5% целюлази (Sigma, USA) і 0,5% пектинази (Sigma, USA), 0,4 М 

манітолу (Sigma, USA) і 10% тритону х-100 у СБ. Витримували протонему у розчині 3-5 хв, 

слідкуючи за початком звільнення із клітин протопластів. Як тільки починала тріскати 

клітинна стінка і з’являлися протопласти, дію ферментів припиняли. Протонему промивали 3 

рази по 10 хв у СБ і залишали у розчині 1% тритону і 5% DMSO (Sigma, USA) у СБ на 6-10 

год. Знову промивали протонему 3 рази по 10 хв у СБ і переносили матеріал у перші антитіла, 

кон’юговані до тубуліну (Sigma, T-5168, USA). Витримували протонему у розчині антитіл 45 

хв - 1 год при кімнатній температурі і відмивали 3 рази по 10 хв у фосфатному буфері. Склад 

фосфатного буферу (ФБ) був наступний: 0,14 М NaCl, 2,7 мM KCl, 6,5 мM Na2HPO4·2H2O, 1,5 

мM KH2PO4, 3,0 мM NaN3 (рН буферу -7,3). Тоді на 45 хв - 1,5 год переносили протонему у 

другі антитіла, кон’юговані до FITC (Sigma, F-5262, USA), і промивали у ФБ 30 хв. Препарати 

заключали у гліцерин, розведений у співвідношенні 1:1 у ФБ рН 8,0. Через 24 год препарати 

аналізували на мікроскопі „AXIO Image M1ˮ і фотографували з використанням камери 

AxioCam HRm. 

Для візуалізації актинових мікрофіламентів використовували фалотоксин – фалоїдин 

(високотоксичний алкалоїд гриба Amanita phalloides), мічений FITC 

(флуоресцинізотіоціанатом; Sigma, P-5282; USA), та використали методики А.Адамса, Е. 

Бленкефла, К. Гесінстіна (Adams, 1991; Blancaflor, Hasenstein, 1997). Всі процедури 

підготовки матеріалу до фарбування були ті ж, що й для МТ. Протонему впродовж 3 год 

фарбували розчином FITC-фалоїдину, який розводили  фосфатним буфером (1:40), відмивали 

3 рази по 15 хв буферним розчином і монтували препарати у фосфат-буфері, pH 8,5. Через 24 

год аналізували люмінесценцію актинових філаментів, орієнтацію і впорядкування в клітині 

аналогічно, як мікротрубочок.  

Ядра маркували флуоресцентним барвником 4′,6-дiамідино-2-феніліндол (DAPI; 

Chazotte, 2011) і визначали місцезнаходження ядер у клітинах та латеральних гілках 
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протонемного столону. Препарати переглядали у мікроскопі „AXIO Image M1ˮ і 

фотографували. 

Репродуктивний розвиток проаналізували  у двох зразках Ptychostomum 

pseudotriquetrum, які зібрали у Львівській обл. та в Антарктиці, на 20-денній гравітропній 

лабораторній культурі спостерігали за формуванням ризоїдних бульбочок, їх кількістю і 

місцем утворення. У Leptobryum pyriforme підраховували кількість бульбочок після 

гравістимуляції і кліностатування. 

Вивчали статеву структуру і продуктивність лабораторної культури Physcomitrium 

patens i Bryum argenteum: підраховували кількість жіночих і чоловічих рослин, статевих 

органів (чоловічих і жіночих гаметангіїв) та спорогонів в умовах сталої дії 1g і після 

кліностатування. 

Визначали активність алкогольдегідрогенази (АДГ) у жіночих і чоловічих рослин після 

гіпоксії і кліностатування, Для стимуляції умов гіпоксії чашки з культурами заливали 

дистильованою водою, а через добу частину рослин переносили на кліностат на 12 год, іншу 

частину  ‒ залишали у фітотроні. Використали стандартні методики (Porterfield et al., 2003, a), 

визначення робили на спектрофотометрі Analitic Jena Specord 210 Plus, λ = 510 нм.  

Активність пероксидаз визначали після екстракції матеріалу в 0,1 М ацетатному буфері 

(рН 5,4). Гомогенат центрифугували протягом 15 хв за 5000 об/хв. Активність ферментів 

визначали спектрофотометрично з використанням як субстрату бензидину та гваяколу й 

виражали у відносних одиницях на 1 г маси сирої речовини за хвилину (Ghamsari et al., 2007; 

Стійкість та …, 2022). 

Активність аскорбатпероксидази оцінювали за зменшенням оптичної густини при 290 

нм унаслідок окиснення аскорбату (коефіцієнт екстинції ε = 2.8 мМ‧см−1) та виражали в мкМ 

аскорбінової кислоти на мг білка за хв (Nakano, Asada, 1981). Концентрацію білка вимірювали 

згідно з методикою М. Бредфорда (Bradford 1976). 

Гістологічну реакцію з бензидином застосували для аналізу ізоформ пероксидази на 

поліакриламідному гелі з використанням дискелектрофорезу (Rothe, 1972; Хоркавців та ін., 

2009). Молекулярну масу (ММ) пероксидазних форм зіставляли із стандартним маркерним 

зразком білків.  

Для визначення вмісту пероксиду водню рослинний матеріал гомогенізували, 

екстрагували у 50 мМ калій фосфатному буфері (рН 7,0) та інкубували з 0,1 % Ті(SO4)2. 

Оптичну густину розчинів визначали на спектрофотометрі Specord 210 Plus (λ = 410 нм). 

Контролем був розчин 3 мл буферу і 1 мл дистильованої води. Вміст пероксиду водню 

перераховували за калібрувальною кривою і виражали у мкмоль/г маси сухої речовини 

(Gechev, Hille, 2005).  
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Для визначення вмісту ортофосфатів (Рі) і активності фосфатаз клубки протонеми, або 

окремі пагони культивували у чашках Петрі на середовищі Кнопа з 0,2 % глюкозою і різним 

вмістом фосфору – без ортофосфату, і 50 та 500 мкМ Рі. Різний вміст Рі отримували, змінюючи 

у середовищі концентрацію однозаміщеної солі калію КН2РО4. Використовували 25 мкМ 

концентрацію для визначення впливу гравітації і 50 мкМ концентрацію − ефективну для росту 

і гравізалежного кута латеральних галузок. До середовища Кнопа з 50 мкМ Рі додавали 1,0 

мкМ розчин ауксину і окремо 1,0 мкМ розчин зеатину. Для експерименту відбирали 12-денну 

негативно гравітропну протонему. Контролем була протонема, що росла на середовищі Кнопа 

з фітогормонами і 1 мМ ортофосфатом. Аналізували вплив фітогормонів і гравістимуляції на 

активність фосфатази і Са2+-АТФази. 

Активність кислої фосфатази визначали в протонемі спектрофотометрично, λ = 660 нм, 

використовуючи як субстрат для фосфатаз гліцерофосфат натрію і виражали у мкМ NP/1 г 

сухої речовини (Turner et al., 2001, 2003). 

Са2+-АТФазну активність визначали за методом (Lichtman al., 1981) залежно від 

тривалості гравістимуляції протонеми (30 хв, 2 год, 12 год, 24 год). Контролем була  

негравістимульована протонема, що росла у темряві. Наважку рослинного матеріалу (100–200 

мг) гомогенізували у 0,025 М трис-ацетатному буфері (рН 6,5), (співвідношення 1:2). 

Інкубаційне середовище для визначення ферментативної активності містило: 110 мM KCI, 40 

М Tris/НCl (pH 7,0), 20 мМ NaCI, 5 мM MgCl2, 100 мкМ EДTA і 125 мкМ CaCl2. Реакцію 

ініціювали додаванням 5 мМ розчину АТФ та проводили за 38о С протягом 30 хв. У кінці 

додавали 10 % трихлороцтову кислоту, осад відділяли центрифугуванням (20 хв, 5000 g). В 

супернатанті визначали неорганічний фосфор (Рі) за методом О. Лоурі та Д. Лопеза (Lowry, 

Lopez, 1946; Pearse, 1962). Оптичну густину розчину вимірювали на спектрофотометрі 

„Specord 210 Plusˮ, λ = 660 нм. Концентрацію неорганічного фосфору вираховували за 

калібрувальною кривою, яку побудували за KH2PO4 і виражали у мг/кг маси сухої речовини. 

Активність АТФази виражали в мкМ Рi/год/мг білка.  

Для оцінки системи прооксидантно-антиоксидантних реакцій в умовах зміненої 

гравітації (гравітаційного стресу) визначали пероксидне окиснення ліпідів, яке оцінювали за 

дієновими кон’югатами (ДК) і малоновим диальдегідом (МДА), активність каталази і 

пероксидаз, загальну антиоксидантну активність, вміст розчинних фенолів і флавоноїдів, 

антоціанів і каротиноїдів (Мусієнко та ін., 2001). Використали також стандартні і 

модифіковані методики, детально описані у монографії (Лобачевська та ін., 2022). 

Для аналізу впливу епігенетичних змін (рівень метилювання ДНК) на відчуття, 

збереження і реалізацію гравісигналу визначили гравічутливість протонеми Polytrichastum 

alpinum з Антарктики та галуження Physcomitrium patens (Hedw.) Mitt. із Львівської обл. після 
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впливу інігібітора метилювання ДНК 5-азацитидину. Стерильну лабораторну культуру 

отримали зі спор або регенерацією листків гаметофорів. Гравістимуляцію і кліностатування 

мохів протонеми провели аналогічно, як описано у попередніх методиках і статтях 

(Лобачевська та ін., 2015; Хоркавців та ін., 2009). В екстрактах 1,0…1,5 місячних гаметофорів 

P. patens спектрофотометрично визначили активність пероксидази і аналізували ізоформи 

фермента після впливу 5-азацитидину. Гістологічну реакцію з бензидином застосовували для 

аналізу ізоформ пероксидази на поліакриламідному гелі з використанням диск-електрофорезу 

(Passard, Cosio, 2005; Хоркавців та ін., 2009). Молекулярну масу (ММ) пероксидазних форм 

P. patens співставляли із стандартним маркерним зразком білків.  

Для з’ясування феномену клітинної пам’яті про збереження гравістимулу ініціювали 

зміни у метилюванні за участю 5-азацитидину (Malik et al., 2012). Визначили температурні 

умови (t = +2…4°С), що блокували ріст протонеми, але не впливали на сприйняття стимулу. 

В одному варіанті досліду протонему, що росла у горизонтально розміщених чашках, 

перед гравістимуляцією (на стадії перцепції) обробляли 50 мкМ розчином 5-азацитидину за 

температури +2…4° С у  холодильній камері протягом 5 год, в іншому варіанті ‒ після 

гравістимуляції (на стадії трансдукції гравісигналу). Протонему у чашках 5 разів промивали 

дистильованою водою, переносили в умови + 20-22° С і виставляли вертикально для 

гравістимуляції, або використовували кліностат. Впродовж експерименту чашки з 

протонемою знаходилися у темряві.  

Через 5 год аналізували гравітропний ріст апікальних клітин протонеми: довжину 

ростка, що утворився після гравістимуляції на холоді і величину гравітропного кута. 

Визначивши довжину ростка і знаючи швидкість росту протонеми, оцінили тривалість 

збереження клітинної пам’яті про гравістимул.  

У контролі аналіз проводили згідно з протоколом досліду, не використовуючи 5-

азацитидин. У кожному варіанті проаналізували по 200 гравітропних столонів протонеми, які 

вибирали стохастично із 12 окремих дернин, що росли у різних чашках. Досліди повторювали 

двічі. 

В усіх проведених дослідженнях досліди повторювали тричі, для морфометричних 

вимірювань у кожному варіанті експерименту аналізували не менше 25 ‒ 200 зразків 

протонемних столонів, гаметофорів, дернинок. Отримані результати опрацьовані 

статистично за допомогою дисперсійного аналізу ANOVA, пакетів прикладних програм 

Microsoft Excel (Microsoft Corp., Redmond, Washington, USA) з вирахуванням статичних 

критеріїв варіації і рівнів статистичної значущості ρ < 0,01 згідно з коефіцієнтом Стьюдента 

(Деркач, 1963; Данілов, 2019; Основи ….. Королюк, 2021). 
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3.  ПРОТОНЕМА ЯК МОДЕЛЬНИЙ ОБ’ЄКТ ДОСЛІДЖЕННЯ 

ГРАВІТРОПІЗМУ 

3.1. АНАЛІЗ ГРАВІЧУТЛИВОСТІ ТА ВІДБІР НОВИХ ВИДІВ МОХІВ ДЛЯ 

ЕКСПЕРИМЕНТАЛЬНИХ ДОСЛІДЖЕНЬ ГРАВІТАЦІЙНОЇ БІОЛОГІЇ 

Уперше ростові реакції на вплив гравітації виявили у гравітропних органах (пагонах і 

коренях) квіткових рослин (Knight, 1806), пізніше було встановлено, що не тільки вищі 

рослини, а й водорості реагують на дію гравітації (Pfeffer, 1897; Bünning, Mohr, 1955; Pilet, 

1971; Edelmann et al., 2002). З часом кількість об’єктів розширилася завдяки визначенню 

чутливості до гравітації мохів (Demkiv et al., 1997; Демкив и др., 1997; Chaban et al., 1998). 

Характерна особливість протонеми, коли сприйняття і реакція на гравістимул відбуваються в 

одній апікальній клітині, сприяла широкому впровадженню її у дослідженнях гравітропізму, 

де найчастіше використовували Ceratodon purpureus, згодом Funaria hygrometrica, Tortula 

caucasica, Pohlia nutans (Chaban et al., 1998; Cove et al., 1978; Хоркавців, Демків, 1999; Пундяк 

та ін., 2002). В експериментальних дослідженнях впливу гравітації застосовували обмежену 

кількість видів мохів, оскільки не всі види мохів реагують на гравітаційний стимул.  

Важливо було встановити нові види, придатні для вивчення гравічутливості на різних 

стадіях онтогенезу. Для 48 досі не проаналізованих видів листкостеблових мохів (36 

верхоплідних видів і 12 бокоплідних)  отримували стерильну культуру протонеми зі спор. Із 

досліджених мохів виявили  гравічутливі верхоплідні види: Вryum argenteum, Ptychostomum 

imbricatulum (Műll. Hal.) Holyoak & N. Pedersen (B. caespticium), Ptychostomum intermedium 

(Brid.) J.R. Spence (B. intermedium), Leptobryum pyriforme (Hedw.) Wilson, Dicranella 

heteromalla (Hedw.) Schimp., Calcidicranells varia (Hedw.) Bonfim Santos, Fedorov & Jan Kučera 

(D. varia), Tortula truncata (Hedw.) Mitt. Оцінювали гравічутливість видів за такими 

параметрами як кількість гравітропних столонів у протонемній дернині, кут гравітропного 

згину столонів, швидкість гравітропної реакції та порівнювали їх із такими ж показниками 

гравічутливого виду Ceratodon purpureus, як контролю.  

Для 8 нових гравічутливих видів дослідили кореляцію між кількістю, розподілом 

амілопластів та гравітропним ростом апікальних клітин (табл. 1). Амілопласти в апікальній 

клітині мали різні розміри та форму: від округлих і овальних до веретеноподібних, від великих 

(2,5-3,0 мкм) до дрібних (0,3-0,5 мкм). Пластиди по-різному розміщувалися у клітинах: окремо 

один від одного, або щільно, утворюючи кластерні скупчення. Великі округлі амілопласти 

найчастіше перерозподілялися під час гравістимуляції і переважно були зосереджені в зоні 

седиментації, а дрібні, круглі та веретеноподібні майже не змінювали свого положення і не 

осідали. У більшості досліджених видів верхівка апікальної клітини була вільною від пластид. 

Установлено, що у Ceratodon purpureus (Sack, 1991) у цій зоні знаходяться тільця Гольджі, які 
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постачають екзоцитозні везикули для росту клітинної стінки в апексі верхівкової клітини. У 

Dicranella cerviculata, Leptobryum pyriforme, Ptychostomum intermedium у зоні верхівки 

апікальної клітини, де не спостерігали седиментації, часто знаходили один великий, рідше два 

амілопласти, аналогічно як у C. purpureus (Schwuchow et al., 2002; Лобачевська, 2006). 

Гравітропна протонема Dicranella cerviculata найчастіше (до 50 %) мала верхівковий 

амілопласт в апікальній клітині хлоронеми і каулонеми, тоді як в інших мохів таких 

амілопластів не знаходили. Наявність верхівкових амілопластів не впливала на ступінь 

гравічутливості клітин і седиментацію пластид. В апікальних клітинах виявлено зони пластид, 

які не седиментували під час гравістимуляції і знаходилися базальніше від місць седиментації 

амілопластів. У C. purpureus і Physcomitrium pyriforme вони розташовані перед зоною 

седиментації (Schwuchow et al., 2002). У всіх гравістимульованих видів спостерігали бічну 

седиментацію амілопластів до нижньої стінки вздовж апікальної клітини (осьова 

седиментація). У мохів із вищою гравічутливістю виділялася зона седиментації великих, 

круглих пластид. Серед досліджених видів седиментація амілопластів найкраще виражена у 

Dicranella cerviculata, Leptobryum pyriforme, Bryum argenteum. У видів Calcidicranella varia, D. 

heteromalla, Ptychostomum intermedium седиментація пластид мала вигляд вузької полоски 

цитозолю вздовж верхньої клітинної стінки або скупчення седиментуючих пластид у ділянці 

перед ядром. В апікальних клітинах вертикальної гравітропної протонеми амілопласти 

седиментували уздовж осі клітини у напрямі до ядра, і в жодному випадку не спостерігали 

осідання пластид донизу. Підрахунок амілопластів в апікальних клітинах показав, що їх 

кількість істотно не відрізнялася між видами і не залежала від ступеня гравічутливості мохів 

(табл. 1). Проведені дослідження підтверджують думку, що кількість амілопластів не визначає 

гравічутливість видів. Результати гравітропної реакції і кутів гравітропного згину апікальних 

клітин протонеми після 18–20 год стимуляції наведені у табл. 1. На підставі отриманих 

результатів можна стверджувати, що гравічутливість мохів корелює із збільшенням довжини 

зони седиментації амілопластів і зменшенням величини співвідношення довжини клітини до 

довжини зони з амілопластами (D/d) (табл. 1).  

Спори більшості досліджуваних мохів не проростали у темряві. У Pohlia elongata Hedw., 

Brachythecium salebrosum (Hoffm. ex, F. Weber & D. Mohr) Schimp., Didymodon rigidulus Hedw., 

Fissidens bryoides Hedw. спори проростали лише на 5-7 день, проростки росли повільно і 

неполярно, тобто незалежно від дії гравістимулу. Переважно первинні ростки цих видів 

швидко припиняли ріст і поступово відмирали. У видів Dicranella cerviculata, Leptobryum 

pyriforme, Ptychostomum imbricatulum і B. argenteum під час проростання спор перший росток 

і ті ростки, що утворилися пізніше, росли негативно гравітропно. Для видів Dicranella 

heteromalla і Calcidicranella varia. varia характерна висока дисперсія кутів згину як негативно, 
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так і позитивно гравітропних первинних ростків. У кожній спорі перед проростанням було 5–

8 амілохлоропластів (табл. 2). Під час формування ростків, завдяки поділу пластид, загальна 

кількість амілохлоропластів у спорі збільшувалася. Згодом вони переміщалися у первинний 

ризоїд і хлоронему. Дані гравічутливості та параметри росту протонеми наведені у табл. 1. 
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Таблиця 1  

Показники гравічутливості апікальних клітин мохів через 18–20 год після гравістимуляції 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Назва виду 
Кут 

гравітропного 

згину 

Швидкість 

росту, 

мкм/год 

Довжина 

клітини 

(D), мкм 

Довжина зони 

седиментації 

амілопластів (d), мкм 

К-сть 

амілопластів, 

штук 

D/d 

Ceratodon рurpureus 85,56,5 30,02,4 189,610,8 113,28,0 32,31,5 1,67 

Dicranella cerviculata 66,83,2 25,11,2 185,212,0 80,04,1 27,54,0 2,31 

Leptobryum pyriforme 65,91,8 24,21,0 211,214,9 88,54,3 26,04,5 2,38 

Tortula truncata 65,62,9 20,00,9 198,09,6 94,08,0 27,13,2 2,10 

Bryum argenteum 41,15,3 10,70,3 129,24,7 54,94,3 24,31,1 2,35 

Ptychostomum imbricatulum 37,21,7 18,01,1 130,024,1 54,03,2 25,11,3 2,41 

Ptychostomum intermedium 33,33,4 17,31,4 110,76,0 44,816,0 25,81,8 2,47 

Calcidicranella varia 36,71,6 15,21,4 101,52,0 36,42,0 23,51,5 2,79 

Dicranella heteromalla 36,21,7 23,31,8 167,35,7 39,217,5 24,01,4 4,20 
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Таблиця 2 

Розподіл амілохлоропластів у проростаючих спорах гравічутливих мохів 

 

Назва виду 

Кількість амілохлоропластів, шт: 

у спорі перед 

проростанням 

у пророслій 

спорі з двома 

ростками 

у первинних 

ростках 

Вryum argenteum 4,1  0,3 5,2  0,3 5,7  0,4 

Ptychostomum imbricatulum 4,6  0,3 5,9  0,2 6,3  0,4 

Leptobryum pyriforme 6,0  0,3 8,7  0,2 9,7  0,4 

Dicranella cerviculata 8,5  0,3 10,0  0,3 13,3  0,5 

D. heteromalla 5,6  0,4 6,7  0,4 7,2  0,2 

Calcidicranella varia 4,9  0,3 5,5  0,4 6,7  0,4 

Tortula truncata 8,2  0,4 9,9  0,5 12,1  0,5 

Ceratodon purpureus 7,5  0,4 10,1  0,4 11,6  0,5 

 

Види між собою і від Ceratodon purpureus, як модельного об’єкту досліджень 

гравічутливості, відрізняються за кількістю та швидкістю утворення гравітропних ростків і за 

величиною гравітропних кутів (табл. 1). Гравічутливість проаналізованих видів змінювалася 

залежно від стадій розвитку гаметофіту. Листкостеблові пагони виявилися менше 

гравічутливими (32,31,3º), ніж протонема. Гравічутливість протонеми, що утворилася у 

темряві з пагонів, на відміну від протонеми зі спор, знижувалася у Bryum argenteum (39,24,1º) 

й Calcidicranella varia (24,91,8º). Тоді як у Ptychostomum imbricatulum (59,91,5º) і Pottia 

truncata (70,62,1º) гравічутливішими виявилися столони протонеми з пагонів. У P. 

imbricatulum утворювалася велика кількість гравітропних столонів уздовж пагона (33,83,7 

шт.), а в інших видів регенеративна протонема утворювалася полярно – лише на верхівці і в 

основі стебла, але не більше 10 столонів на 1 пагін. У лабораторній культурі Dicranella 

cerviculata і D. heteromalla гаметофорів утворювалося мало, вони повільно розвивалися, тому 

визначити їх гравічутливість нам не вдалося. Гравічутливість протонеми з пагонів P. 

imbricatulum збільшувалася з підвищенням швидкості їх росту (25,5 мкм/год), порівняно зі 

столонами з протонеми (18,0 мкм/год). У Tortula trunсata швидкість росту гравітропних 

столонів збільшувалася від 20,0 мкм/год для протонеми зі спор до 22,3 мкм/год для 

регенеративної протонеми з пагонів, тоді як швидкість росту протонеми пагонів Dicranella 

varia знижувалася майже вдвічі – від 14,1 мкм/год до 7,8 мкм/год відповідно. На основі 
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порівняльного аналізу росту гравітропних столонів встановлено, що підвищення 

гравічутливості протонеми з пагонів корелює з підвищенням швидкості росту столонів.  

Отже, на основі аналізу гравічутливості різних видів мохів, виявлено 8 нових чутливих 

до гравітації видів, які можуть бути об’єктами досліджень гравітаційної біології. Це Вryum 

argenteum, Ptychostomum imbricatulum, P. intermedium, Leptobryum pyriforme, Dicranella 

cerviculata, D. heteromalla, Calcidicranella varia, Tortula truncata. Визначено, що 

гравічутливість видів змінюється залежно від стадій розвитку протонеми, а швидкість 

утворення гравітропіного згину прямо корелює із довжиною зони седиментації 

амілохлоропластів та їх розмірами. Для гравічутливих апікальних клітин протонеми кількість, 

розміри і розміщення пластид в клітині змінюються залежно від хлоронемного чи 

каулонемного типу столонів, залежить від тривалості дії гравістимулу, їм властива висока 

мінливість на різних стадіях онтогенезу. 

3.2.  РЕАКЦІЇ КЛІТИН ПРОТОНЕМИ НА ГРАВІТАЦІЮ 

Рослини сприймають найменші 5‒10° відхилення від вектора сили тяжіння і швидко за 

1-2 хв реагують гравітропним згином (Merkys, Laurinavicius, 1990). Індукцію поляризації 

найзручніше досліджувати на поодиноких клітинах, які початково аполярні, наприклад зиготи 

водоростей Fucus i Pelvetia (Bentrup, 1984; Сove, Quatrano, 2006), пилкових зернах (Hepler et 

al., 1970), спорах мохів (Демкив, Сытник, 1985). Негативний гравітропізм протонеми мохів 

вважають адаптивною функцією виду, яка сприяє найшвидшому виходу його ростучих 

апікальних клітин на світло (Chaban et al., 1998; Chaban et al., 1999; Demkiv et al., 1999). Серед 

мохів одним з найчутливіших до гравітації на стадії протонеми є вид Ceratodon purpureus 

(Hedw.) Brid. Загальноприйнято, що гравісенсорною системою протонеми мохів є амілопласти 

‒ від округлих до еліпсоїдних, діаметром 2-3 мкм, які переважно зосереджені в субапікальній 

зоні апікальної клітини (Sack, 1993). Під час гравістимуляції амілопласти седиментують на 

нижню стінку клітини, що корелює з поступовим негативно гравітропним згином (Walker, 

Sack, 1990; Young, Sack, 1992; Пундяк та ін., 2002). Особливістю протонеми є те, що на світлі 

вона росте по субстрату і не реагує ні на світло, ані  на гравітацію, хоча обидва фактори 

орієнтовані одинаково перпендикулярно до площини росту. Лише в темряві апікальні клітини 

піднімаються над агаром, виявляючи негативний гравітропізм. Понижена чутливість 

протонеми до дії гравітації властива розповсюдженому світлолюбному виду Funaria 

hygrometrica Hedw., що робить проблематичним проростання спор в екстремальних умовах 

частково або повного затінення. В літературі немає даних про гравітропізм проростків спор, 

хоча вони містять крохмаль і можуть полярно проростати у поляризованому білому світлі, а 



25 
 
 

також під впливом латерального освітлення і електричного поля (Демкив, Сытник, 1985; Cove 

et al., 2006). 

3.2.1. ЕФЕКТ ГРАВІТАЦІЙНОГО ПОЛЯ НА ОРІЄНТАЦІЮ ПРОРОСТКІВ 

СПОР МОХІВ 

Одноклітинні спори, так само як окремі органи і цілі рослини, реагують на дію 

гравітаційної сили. Проростання спор листяних мохів індукується ендогенно, однак полярна 

вісь проростків контролюється екзогенно – світлом і гравітацією (Sytnik et al., 1989; Пундяк та 

ін., 2002). Вплив гравітації на поляризацію проростків для різних видів, наприклад, Pohlia 

nutans, Ceratodon purpureus, Funaria hygrometrica неоднаковий (табл. 3). 

Таблиця 3 

Орієнтація проростків спор мохів під впливом гравітації 

Назва виду 
Проаналізовано 

столонів 

Напрям росту проростків 

Негативно 

гравітропно, % 

Позитивно 

гравітропно, % 

Funaria hygrometrica 200 95,0  0,7 5,0  0,1 

Pohlia nutans 175 70,0  1,0 30,0 2,2 

Ceratodon purpureus 145 47,3  2,1 53,8  1,9 

 

На стадії проростання спор гравічутливість проростків Funaria hygrometrica була 

найвищою, 95 % з них проросли негативно гравітропно. Високочутливою була і P. nutans – 

70 % спор росли гравітропно і лише 50 % спор C. purpureus прореагували на дію гравістимулу. 

Таким чином, проростання спор різних видів – це специфічна ростова реакція з великим 

діапазоном мінливості гравітропізму проростків. 

3.2.2. ГРАВІТРОПІЗМ ПРОРОСТКІВ FUNARIA HYGROMETRICA ЗАЛЕЖНО ВІД 

КУТА ВЕКТОРА ГРАВІТАЦІЇ 

Орієнтацію проростків спор Funaria hygrometrica під впливом гравітації аналізували 

залежно від положення чашок Петрі з культурами відносно горизонтальної поверхні. За таких 

умов величина гравітаційної сили, яка індукує полярність проростків, відрізнялася. Чашки 

виставляли під кутами до горизонталі від 90° до 0°, а через добу спори проростали й у темряві 

утворювався перший росток, а ще через добу – другий.  

У контролі в горизонтально розміщених чашках спори в темряві проростали із різною 

швидкістю і в різних напрямках, тобто часово й просторово гетерогенно. Як правило, спочатку 
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закладався ризоїдний росток, а згодом хлоронемний, часто під різними кутами один проти 

одного, але переважно під кутом 180°. 

Якщо перед проростанням спор чашки ставили на ребро під різним кутом до поверхні, 

перший ризоїдний росток орієнтувався, як правило, донизу позитивно гравітропно, під кутом  

167,5 ± 3,7° до вертикалі із середньою дисперсією кутів σ = 34,3°. Наступний хлоронемний 

росток орієнтувався переважно негативно гравітропно під кутом 354,1 ± 1,7° із середньою 

дисперсією кутів σ = 18,1° (рис. 1, 3 а). 

 

Рис. 5. Гістограма кутів початкових напрямків росту першого (а) і другого (б) 

проростків спор Funaria hygrometrica та кутів між ними (в) в чашках Петрі, розміщених під 

різними кутами до горизонталі (зверху донизу – 90°, 45°, 10°). Величина n – об’єм вибірки 

В умовах, коли чашки Петрі нахиляли під кутом 45°до горизонталі, напрям росту 

проростків істотно не змінювався: кут становив 170,0 ± 3,6° для першого ростка і 358,3 ± 2,4° 

для другого ростка (рис. 5). У всіх випадках збільшилася дисперсія кутів, особливо між обома 

ростками. 
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Коли спори проростали у нахилених чашках під кутом 10° до горизонталі, перші 

проростки, переважно, орієнтувалися по поверхні агару донизу під кутом 134,0 ± 7,4°, а 

більшість других хлоронемних ростків ‒ вверх під кутом 331,0 ± 5,5°. Різко збільшувалася 

варіабельність кутів між проростками, середній кут між якими становив 224,0  ± 6,4° (рис. 1, 

3 в). Мінімальне значення середнього кута між обома ростками спори було у горизонтально 

розміщених чашках або після кліностатування. 

Якщо після висіву спор на другу добу чашку повертали вертикально на 90°, у такому 

положенні другий хлоронемний росток виростав догори під кутом 20,0 ± 3,8° відносно нової 

вертикалі та під кутом 70,0 ± 4,2° (σ  = 35,6°) до першого ризоїдного ростка (рис. 2; рис. 3, в). 

Після того, як чашки зі спорами повернули на 360°, другий росток закладався паралельно до 

першого (рис. 3, г).  

 

Рис. 6. Гістограма напрямку росту другого хлоронемного проростка F. hygrometrica, 

коли після утворення першого ризоїда чашку зі спорами повернули на 90° у вертикальній 

площині.  

 

Рис. 7. Пророслі спори Funaria hygrometrica: а) спора із першим негативно гравітропним 

проростком; б) спора з двома проростками – ризоїдним, негативно гравітропним і 

хлоронемним, позитивно гравітропним, що орієнтовані під кутом 180° один відносно одного; 

в, г) зміна положення чашок на 90° і 360° індукувала нову вісь росту другого хлоронемного 

ростка . Штрих = 100 мкм. 
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Можна допустити, що після утворення ризоїда, частина спори залишалася неполярною, 

однак набувала здатності до полярного проростання під впливом гравітації. Гравітаційний 

стимул призвів до зміни полярності цитоплазми і утворення нового ростового центру і 

орієнтації проростка відповідно до вектора гравітації. Отож, гравітація як потужний 

поляризуючий фактор корегує ендогенну програму розвитку, впливаючи на ініціацію нових 

локальних зон росту і диференціацію ризоїдальних і хлоронемних клітин.  

Вплив гравітації на поляризацію спор F. hygrometrica зменшувався, якщо після посіву 

чашки поміщали на кліностат на 24 год, а потім ставили вертикально для гравістимуляції. В 

обидвох варіантах досліду чашки із спорами знаходилися у темряві. Ризоїдний проросток 

орієнтувався переважно негативно гравітропно, а ріст хлоронемного ростка через низьку 

гравічутливість не був вертикальний (табл. 4). Крім того, менший розкид кутів росту 

хлоронемних ростків (σ = 18,1°), порівняно із ризоїдними (σ = 34,3°), в усіх варіантах 

експерименту свідчить про нижчу гравічутливість ризоїдів, ніж хлоронеми (рис. 1). На такій 

стадії диференціації проростків головна функція хлоронеми ‒ найшвидше вибратися на 

поверхню грунту, і це сприяло б закладанню бруньок, розвитку гаметофорів і дернини моху. 

Ми дотримуємося такого обгрунтування вищої гравічутливості хлоронеми.  

Таблиця 4 

Вплив гравітаційного поля на проростання спор Funaria hygrometrica  

Умови проведення досліду, 

положення чашок відносно 

вектора гравітації 

Полярність проростання: 

ризоїдних ростків, % хлоронемних ростків, % 

Контроль, гравістимуляція 94,6 ± 1,9 99,0 ± 1,0 

Кліностат→гравістимуляція 71,2  1,8* 30,5  2,5* 

Примітка: * ‒ позначено величини, що достовірно відрізнялися від контролю, р  0,05 

У набубнявілих спорах Funaria hygrometrica перед їх проростанням добре проглядалися 

зафарбовані I2KI великі кулясті амілопласти (рис. 3, а). У вертикальному положенні чашок 

Петрі перед проростання спор, і коли перший росток тільки сформувався, можна було 

виявляти седиментацію амілопластів (рис. 3, а, в). Розподіл пластид у спорах і ростках 

представлений в табл. 5. 
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Таблиця 5 

Розподіл амілопластів у спорах і ростках Funaria hygrometrica 

Стадії проростання  
Кількість амілопластів, шт 

у спорі у ростках 

Непророслі спори 6,6 ± 0,2 ― 

Спори з одним ростком 7,2 ± 0,3 3,1 ± 0,2 

Спори з двома ростками 8,2 ± 0,2 9,4 ± 0,9 

 

Візуально осідання пластид найкраще визначали, коли чашки Петрі з висіяними спорами 

розміщували під кутом 90° до горизонталі. У горизонтальному положенні, як і при 

кліностатуванні, асиметрія пластид мінімальна і напрямок осідання − випадковий. Під час 

формування ростків загальна кількість амілопластів збільшувалася (табл. 5). Асиметрію 

розподілу амілопластів у спорах представлено у табл. 6 і 7.  

Таблиця 6 

Седиментація амілопластів у непророслих спорах Funaria hygrometrica 

через 20 год після висіву 

Кут нахилу чашок відносно 

горизонтальної площини, град 

Частка спор із різною седиментацією амілопластів, % 

седиментація (+) седиментація відсутня (–) 

90 55,0 ± 5,0 45,0 ± 5,0  

10 38,0 ± 4,9 62,0 ±4,9 

0 26,0 ± 4,4 74,0 ± 4,4 

 

Таблиця 7 

Асиметричний розподіл амілопластів у спорах Funaria hygrometrica 

на другу добу після проростання 

Кут нахилу чашок 

відносно 

горизонталі, град 

К-сть амілопластів, 

що перемістилися 

вздовж осі росту 

першого ростка, % 

К-сть амілопластів, що 

розташовані 

перпендикулярно до осі 

першого ростка, % 

Асиметрія 

відсутня, % 

90 57,0 ± 5,0 33,0 ± 5,0 10,0  ± 3,0 

10 33,0 ± 5,0 47,0 ± 5,0 20,0  ±  4,0 

0 33,0 ± 4,7 42,0  ± 5,0 25,0  ±  4,3 
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Отже, полярність спор F. hygrometrica залежить від просторового розміщення 

амілопластів. Результати досліджень седиментації пластид спор Funaria hygrometrica 

підтверджують функцію амілопластів як статолітів індукції гравічутливості мохів (Moor, 

Evans, 1986). Здатність спор реагувати на вектор гравітації впливає на розвиток латеральних 

галузок і варіабельність закладання та вісь росту ростків. Тому в темряві залежно від орієнтації 

чашок Петрі щодо вектора гравітації можливі якісно відмінні варіанти розподілу кутів між 

проростками: 

1) якщо орієнтація чашок Петрі вертикальна відносно горизонтальної площини, середній 

кут між ростками становив 180°; 

2) якщо чашки повернули на 90° у вертикальній площині через добу після висіву, або 

розмістили горизонтально, чи на кліностаті, кут між ростками становив 90°; якщо 

змінили положення чашок на 360°, другий росток утворювався поряд з першим і вісь 

його росту змінювалася на 360°. 

Вважають, що амілопласти можуть бути не лише пасивною масою статоцитів (Kordyum, 

Guikema, 2001), а виконують складнішу роль: контактуючи з клітинним ядром можуть 

передавати гравітропний сигнал, що діє як поляризуючий фактор (Kordyum, 2014). Під час 

проростання спор F. hygrometrica ядро знаходиться посередині клітини між амілопластами, де 

висока питома маса пластид може спрямовувати до нього функціональну і просторову 

інформацію. 

Ще Дж. Дженкіс із співавторами (Jenkins et al, 1986) встановили, що протонема 

F. hygrometrica набуває чутливості до гравітації лише після диференціації каулонеми. Однак, 

на стадії проростання спори F. hygrometrica реагують на гравістимул і поляризуюча дія 

гравітації детермінує просторову орієнтацію спочатку ризоїдного, а пізніше хлоронемного 

ростків (Пундяк та ін., 2002). Взаємно перпендикулярна орієнтація ростків після повороту 

чашки на 90° у вертикальній площині, або закладання другого ростка поряд з першим після 

переорієнтації чашки на 360° свідчить, що вісь росту можна змінити відповідно до вектора 

гравітації. Отже, взаємодія гравітаційного фактора з ендогенними процесами сприяє активації 

нових зон росту і контролює просторову вісь росту проростків. Отримані результати свідчать, 

що гравітація це потужний фактор поляризації клітин, детермінації осей росту і орієнтації 

проростків. 

Як і в гравічутливих клітинах інших груп рослин (Merkys, Laurinavicius, 1990), 

гравісенсорною системою протонеми мохів є амілопласти. Під впливом гравітації амілопласти 

седиментують, що призводить до анізотропії клітини, яка визначає вісь поляризації. 

Набубнявілі спори F. hygrometrica містять великі 8–10 мкм амілопласти, які майже повністю 
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заповнюють спору. В умовах векторної гравітаційної сили амілопласти осідають на нижній бік 

спори, а верхня частина залишається без амілопластів. Пластиди седиментують не в усіх 

готових до проростання спорах, проте перший проросток утворюється на боці з максимальним 

вмістом амілопластів. 

В ініціації хлоронемного ростка бере участь той самий механізм седиментації 

амілопластів, що й в ризоїдних клітинах. Седиментацією пластид, проте, важко пояснити 

диференціацію хлоронемних і ризоїдних ростків, зокрема, їх протилежно направлений ріст. 

Результати досліджень свідчать, що напрям росту корелює із компетенцією клітин реагувати 

на зміни, зумовлені дією гравістимулу, адекватно до програми формотворчих процесів. 

Седиментація амілопластів задіяна на проміжних ланках і функціонує як тригерний механізм 

реалізації такої програми. Очевидно, що нездатність першого проростка спор F. hygrometrica 

впливати на просторову орієнтацію наступного, зумовлена нечутливістю ризоїдів фунарії 

вологомірної, як і інших досліджених видів, до гравітації (Chaban et al., 1998). 

 

3.2.3. РОЗВИТОК І ГРАВІЧУТЛИВІСТЬ ПРОТОНЕМИ TORTULA CAUCASICA, 

ПОРІВНЯЛЬНИЙ АНАЛІЗ ЗОНАЛЬНОГО РОЗПОДІЛУ АМІЛОПЛАСТІВ  

В АПІКАЛЬНІЙ КЛІТИНІ МОХІВ 

У літературі є ранні описи і короткі повідомлення про гравічутливість протонеми мохів 

(Nemec, 1900; Bischoff, 1912; Czapek,1898; Pringsheim, 1936) та  гравітропізм трьох видів мохів 

‒ Ceratodon purpureus, Physcomitrium patens, Funaria hygrometrica (Hartmann, 1984; 1986 a; 

Демкив и др., 1997). 

Спори моху Tortula caucasica проростають на світлі, формуючи столони хлоронемного і 

каулонемного типу. Клітини хлоронеми T. caucasica заповнені кулястими хлоропластами і 

відділені одна від одної прямими поперечними перетинками. Каулонемні клітини з косими 

клітинними перетинками, сферичними і видовженими амілопластами та значною кількістю 

вакуолей. Хлоронема зі спор є первинною протонемою, що на світлі росте плагіотропно по 

поверхні субстрату, галузиться, а у темряві проявляє негативний гравітропізм. 

Диференціація каулонеми T. caucasica відбувається із хлоронеми, унаслідок утворення 

клітин з косими поперечними перетинками. Через 6-8 днів після посіву спор на протонемі 

формуються бруньки гаметофорів виключно на каулонемі, неподалік від спори, і з них 

розвиваються листкостеблові пагони (Goode et al., 1994). У видів Funaria hygrometrica і 

Physcomitrium patens (Bopp, 1965) гаметофори формуються пізніше на 8–9 клітині від спори з 

бокових галузок каулонеми, коли величина дернинки досягає критичної маси (Bopp, 1965; 

Jenkins et al. 1986; Cove et al., 1997). 
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Каулонемні столони у темряві орієнтуються негативно гравітропно. Гаметофори добре 

регенерують і утворюють слабо розгалужену вторинну каулонему, що росте негативно 

гравітропно (рис. 8, а, б). Ізольовані листки гаметофорів теж регенерують, утворюючи 

гравічутливу вторинну протонему (рис. 4, в, г).   

 

Рис. 8.  а, б) ‒ регенерують молоді гаметофори Tortula caucasica  Вторинна регенеративна 

каулонема утворилася із клітин стебла і листків гаметофорів та росте негативно гравітропно у 

темряві (а, б, в, г). Штрих: а = 500 мкм, б, в, г = 250 мкм.  

Якщо чашки з каулонемою повернути на 90о, за 1–1,5 год починається викривлення, і 

через 6 год утворюється чіткий згин (рис. 9). Вертикально вверх каулонемні столони 

переорієнтовуються через 1 добу, частіше через 2 доби або й пізніше, а швидкість росту у 

темряві становить 28 мкм/год. 

Апікальні клітини вторинної каулонеми мають характерне розміщення пластид, в умовах 

1 g виділяють 4 зони. Зона І – займає апікальну частину клітини і заповнена поодинокими 

пластидами, її довжина 20–30 мкм. Субапікальна зона II, або зона седиментації пластид, 

локалізована у субапікальній частині клітини, має великі сферичні амілопласти, що осідають 

горизонтально до нижньої клітинної стінки. Зона III локалізована між зоною П і ядром, містить 

численні значно менші амілопласти, ніж у зоні II. Зона ІV – базальна, розміщена між ядром і 

клітинною стінкою і містить велику вакуоль. Пластиди у ІV зоні веретеноподібні і менші, ніж 

в інших зонах, не седиментують. Зональність пластид досить динамічна, оскільки пластиди 

мігрують з однієї зони до іншої, що встановлено відеоспостереженням. Часова оцінка осідання 

амілопластів для клітин у горизонтальному і вертикальному положенні наведена на рис. 10. 
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Рис. 9. Каулонема Tortula caucasica: апікальні клітини і негативно гравітропний столон. 

Протонему повернули на 90° і витримали у такому положенні 0 хв, 18 хв, 40 хв, 90 хв, 3 год, 6 

год і 24 год. Зональні зони амілопластів визначено відразу після переорієнтації протонеми, 0 

хв. Седиментація пластид розпочиналася через 18 хв і тривала впродовж гравістимуляції. 

Поділ апікальних клітин і утворення косих перетинок (позначено стрілкою на рис. 5) 

відбувався через 6 і 24 год після зміни положення чашок з протонемою. Амілопласти 

фарбували I2KI. 

Апікальні клітини вторинної каулонеми мають характерне розміщення пластид, в умовах 1 g 

виділяють 4 зони. Зона І – займає апікальну частину клітини і заповнена поодинокими 

пластидами, її довжина 20–30 мкм. Субапікальна зона II, або зона седиментації пластид, 

локалізована у субапікальній частині клітини, має великі сферичні амілопласти, що осідають 

горизонтально до нижньої клітинної стінки. Зона III локалізована між зоною П і ядром, містить 

численні значно менші амілопласти, ніж у зоні II. Зона ІV – базальна, розміщена між ядром і 

клітинною стінкою і містить велику вакуоль. Пластиди у ІV зоні веретеноподібні і менші, ніж 

в інших зонах, не седиментують. Зональність пластид досить динамічна, оскільки пластиди 

мігрують з однієї зони до іншої, що встановлено відеоспостереженням. Часова оцінка осідання 

амілопластів для клітин у горизонтальному і вертикальному положенні наведена на рис. 10. 
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Рис. 10. Кінетика гравітропізму каулонеми Tortula caucasica після переорієнтації чашок 

з протонемою на 900 у вертикальній площині. У перші 8 год утворення гравізгину має лінійну 

залежність. 

Якщо протонему повернути на 900, через 10-15 хв в апікальних клітинах у зоні II відбувалася 

седиментація амілопластів. Через 40 хв седиментація розпочиналася у III зоні, а через 90 хв 

утворювався вертикально орієнтований гравітропний згин. Під час седиментації амілопласти 

не опускалися на нижню плазматичну мембрану, а були відділені від неї тонкою смужкою 

цитоплазми, що зазвичай знаходиться під пластидами. Наявність ширшої, вільної від пластид 

цитоплазми у верхній частині клітини, порівняно з нижньою частиною у зоні II  і III, свідчить 

про седиментацію амілопластів. У горизонтальному і вертикальному положенні каулонеми у 

зоні II і III амілопласти розміщуються вздовж апікальної клітини. Клітини вертикальних 

столонів (рис. 11; 0 хв) мають більше амілопластів біля ядра, а інвертовані (перевернуті 

донизу) – в апікальній частині клітини у II зоні  (рис. 11, 0 хв, порівняно з 60 хв). 

Седиментацію амілопластів клітин, перевернутих на 180°, визначали через 60 хв., хоча 

пластиди повністю не осідали ні в апексі, ні у верхній частині клітини. В інвертованій 

протонемі амілопласти седиментували із III зони у II зону, так само, як відбувалася 

седиментація пластид до основи у зоні II. Отже, амілопласти седиментують вздовж клітин, 

одночасно відбувається перерозподіл пластид між зонами II і Ш. 

Раніше встановлено, що в умовах мікрогравітації протягом 7–14 днів зональність 

пластид в клітинах Ceratodon purpureus зберігалася, про що свідчить група пластид у верхівці, 

також у зонах II і Ш (Kern et al., 2001; 2005) (рис. 11, 12). Місця осідання і форма скупчень 

(кластери) пластид у вертикальних (А) і перевернутих (Д) клітинах змінювалися (рис. 8). 

Скупчення пластид утворилися в апікальних клітинах біля вільної від пластид зони в умовах 

мікрогравітації (Б, В), а також після кліностатування на Землі (Г). 
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Рис. 11. Гравітропізм протонеми Tortula caucasica і седиментація амілопластів в 

апікальних клітинах каулонемних столонів. Протонему перевернули на 180° і спостерігали за 

нею 0 хв, 60 хв (штрих = 100 мкм), 27 год і 50 год (штрих = 50 мм). Амілопласти фарбували 

I2KI. Косі поперечні клітинні стінки показано стрілкою; я – ядро в апікальній клітині. 

Седиментація пластид у перевернутих клітинах відбувалася вниз у напрямку апексу. 

Проаналізовано 20-30 клітин. Штрих = 0,5 мм. 

У Pohlia nutans за наявністю чи відсутню пластид з високим вмістом крохмалю в апікальних 

клітинах виділені 4 зони амілопластів (рис. 13). Кожна зона містить різну кількість пластид, 

які мають подібну форму і розміри, і лише у четвертій зоні їх форма змінюється на 

веретеноподібну. Пластиди динамічні, швидко переміщаються під впливом гравістимуляції і 

світла. Інтенсивне осідання амілопластів відбувалося у третій зоні, де їх найбільше, що дає 

можливість припустити, що маса і седиментація пластид функціонально пов'язані з 

гравістимулом. В окремих столонах довжина кожної зони і кількість у ній амілопластів 

змінювалися в широких межах, тобто це непостійні величини і виділити чіткі зони 

амілопластів у P. nutans вдавалося не завжди. В окремих столонах довжина кожної зони і 

кількість у ній амілопластів змінювалися в широких межах, тобто це непостійні величини і 

виділити чіткі зони амілопластів у P. nutans вдавалося не завжди. 
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Рис. 12. Розподіл пластид в апікальних клітинах каулонеми Ceratodon purpureus залежно 

від впливу гравітаційного поля: А – стаціонарні умови 1 g; Б, В – 7–14 днів у космічному 

експерименті (NASA Shuttle missions, STS-87 і 107); Г – на кліностаті; Д – на Землі у 

перевернутому на 180° відносно горизонтальної поверхні положенні. Великими стрілками 

позначені ядра; малі стрілки (під A і Д) вказують на вектор сили тяжіння; великі наконечники 

стрілок показують скупчення пластид, парні малі наконечники стрілок вказують на 

розташування базальної косої клітинної перетинки. Штрих = 25 мкм. Рисунок наведено з 

люб’язного дозволу В. Керна (Kern et al., 2005). 

 

Рис. 13. Розподіл амілопластів у верхній частині апікальної клітини Pohlia nutans. Зони 

розподілу пластид позначено як І ‒ Ⅳ.  

Таким чином дослідження гравітропізму протонеми Tortula caucasica дало можливість 

визначити гравітропні реакції нового виду, як це попередньо зроблено для інших 

гравічутливих мохів (Демкив и др., 1997; Лобачевська, 2006; Sack, 1991; Chaban et al., 1998; 

Kern t al., 2001). Етапи морфологічної диференціації клітин і розвитку протонеми T. сaucasica 
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відрізняються від інших видів мохів, на відміну від гравітропізму (Bopp, 1965, a, б; Knoop, 

1984; Kit, Ripеtskyj, 1991).  

Особливістю багатьох видів мохів є висока регенераційна здатність і утворення 

протонеми, включаючи вторинну каулонему, що надалі розвивається аналогічно як протонема 

із спор (Bischoff, 1912; Allsopp, Mitra, 1958; Лазаренко, 1959; Giles, Soutar, 1971; Goode et al., 

1994). Первинна каулонема різних мохів росте гравітропно, починаючи з проростання спор, 

вторинна каулонема часто утворюється внаслідок регенерації  вегетативних пропагул і 

протонемних дернин (Hartmann, 1984, Jenkins et al.,1986, Walker, Sack, 1990, Schwuchow et 

al.,1995). Наші дані є першим описом гравітропізму протонеми на стадії вторинної каулонеми, 

яка сформувалася унаслідок диференціації хлоронеми або регенерації пагонів і листків.  

Швидкість гравітропного росту каулонеми Tortula сaucasica нижча, ніж каулонеми 

Ceratodon purpureus, однак вища, ніж Physcomitrella patens і Funaria hygrometrica (Jenkins et 

al., 1986; Kern, Sack, 1990; Schwuchow et al., 1995). Спільною реакцію проаналізованих видів 

мохів на гравістимуляцію є седиментація амілопластів у субапікальній зоні. Седиментація 

пластид різних видів досить варіабельна (Schwuchow et al., 1995), що визначено за наявністю 

вільної від пластид ділянки цитоплазми в апікальному домені верхівкової клітини.  

Амілопласти седиментують не тільки, коли протонема знаходиться у горизонтальному 

положенні, але коли її перевернути на 180° апексом донизу. Те, що амілопласти не падають до 

основи зони седиментації свідчить, що додаткові фактори обмежують седиментацію і 

підтримують зональність пластид. Подібний комплекс седиментації пластид описано для 

Ceratodon purpureus і встановлено, що мікротрубочки запобігають осіданню амілопластів 

вздовж клітин (Schwuchow, Sack, 1993, 1994). Це лімітує переміщення пластид вздовж 

апікальних клітин протонеми і різко контрастує із седиментацію амілопластів вищих рослин, 

а також у спорофіті мохів, коли усі амілопласти опускаються в клітинах статоцитів у ніжці 

спорогону (Petschow, 1933, Sack, 1991).  

Таким чином, всі чотири гравічутливі види мохів – Funaria hygrometrica, Ceratodon 

purpureus, Tortula сaucasica, Pohlia nutans мають спеціалізовані зони седиментації. 

C. purpureus відрізняється від інших видів групою пластид в апікальній частині, що не 

седиментують, окрім того, такі параметри як ступінь осідання і кількість амілопластів 

відрізняються між видами і є високо мінливими. Проте, седиментація відбувається приблизно 

в одній і тій же субапікальній частині клітини, а у Funaria hygrometrica i Physcomitrium patens 

однаково осідають пластиди вздовж апікальної клітини (Schwuchow et al., 1995).  

Найімовірніше, швидкість гравітропного росту в усіх проаналізованих видів мохів не корелює 

з розмірами і кількістю пластид в зоні седиментації. Для усіх видів характерно, що 
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амілопласти седиментують після того, як розпочався гравітропний згин (Walker, Sack, 1990; 

Schwuchow et al, 1995).Така консервативна зона седиментації корелює із спеціалізацією до 

гравічутливості саме тієї частини апікальної клітини. Висновок підтверджено 

експериментально, коли після базипетального центрифугування протонеми C. рurpureus, 

відновлення гравітропізму корелювало із міграцією амілопластів назад і седиментацією у цій 

зоні (Walker, Sack, 1991). Це узгоджується з високою кількістю доведених кореляційним 

аналізом результатів, що підтверджують взаємозв’язок тиску маси амілопластів з 

гравічутливостю рослин (Sack, 1997).  
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4. ВПЛИВ ГРАВІТАЦІЙНОЇ СИЛИ НА ДИФЕРЕНЦІАЦІЮ Й 

ПРОСТОРОВУ ОРІЄНТАЦІЮ СПОРОФІТУ 

Проаналізовано вплив гравітації на просторову орієнтацію та морфогенез спорогонів 

мохів. Дослідження проводили з видами  Funaria hygrometrica, Bryum argenteum, B. capillare 

та Pohlia nutans, що відрізняються гравізалежною просторовою орієнтацією ніжки спорогона 

і формою коробочки. Визначено, що спорогони формуються як біполярна структура з 

апікальним і базальним центрами росту, напрям якого змінюється відповідно до вектора 

гравітації. На початку спорофітогенезу важко визначити гравізалежність росту. Унаслідок 

активності базального ростового центру спорогон вростав у тканини гаметофіту, а апікальна 

верхівка спорогону поступово росла вгору, тобто її ріст був негативно гравітропним. 

Активація апікального ростового центру співпадала з припиненням активності базального 

росту і переорієнтацією позитивної гравітропної реакції на негативну (Лобачевська, 2006).  

У багатьох видів коробочки відхилялися від вертикального росту, а у деяких ставали 

звисаючими і кут згину досягав 185°. У видів родів Bryum Hedw. і Pohlia Hedw. та багатьох 

інших ці зміни відбувалися унаслідок згину ніжки спорогону (Бачурина, Медьничук, 1989). У 

Funaria hygrometrica до згину причетна не лише ніжка спорогону, а й сама коробочка, яка у 

процесі формування стає асиметрично-дорзовентральною. 

На зафарбованих J2KJ молодих спорогонах амілопласти переважно нагромаджувалися у 

клітинах стопи і верхній апікальній ростовій зоні. Амілопласти по довжині спорогону 

розміщувалися зонами, а максимальне їх нагромадження і перерозподіл статоцитів 

відбувалися у клітинах шийки коробочки перед формуванням коробочки. Надалі у цій зоні 

ніжка спорогону згиналася і форма коробочки з прямостоячої перетворювалася на нахилену 

(рис. 14). На цій стадії найбільша кількість амілопластів засереджена на опуклій стороні ніжки 

спорогону, де більша швидкість росту порівняно з ввігнутою, і завдяки кривизні згину 

орієнтація коробочки змінюється з вертикальної на горизонтальну звисаючу. У зоні 

гравітропного згину спорогону визначено найвищу активність ІОК і оксидазно-пероксидазної 

системи ІОК, що свідчить про участь ферментів у рості клітинної стінки ніжки спорогону і під 

час формування згину (Sack, 1991; Braun et al., 2018; Glime, 2017; Lobachevska et al Lobachevska 

et al., 2022). 

Ми не виявили відмінностей у кількості чи величині амілопластів у клітинах ніжки 

спорогону. Однак асиметричне розміщення спорового мішка в коробочці F. hygrometrica та її 

дорзовентральність можуть свідчити, що формування коробочки, її просторова орієнтація 

детермінуються на ранніх етапах розвитку спорофіту. В інших видів така асиметрія не 

спостерігалася. Функціональний зв’язок морфогенезу з переорієнтацією гравітропізму дає 
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можливість припустити, що згин ніжки спорогону здійснюється у компетентних клітинах 

статоцитів. У процесі згину відбувався перерозподіл амілопластів і їх редукція.  

 

Рис. 14. Поступовий гравітропний згин спорогона Bryum argenteum ; стрілками позначені 

місця нагромадження крохмалю у шийці коробочки. Штрих = 200 мкм. 

В лабораторних умовах спорогони розвивалися нормально. Унаслідок згину ніжки ріст 

спорогону відхилявся від вертикального, негативно гравітропного, і поступово ставав 

позитивно гравітропним, а просторова орієнтація коробочки змінювалася від горизонтально 

нахиленої у Rosulabryum capillare (Hedw.) J.R. Spence, Funaria hygrometrica, до пониклої в 

Pohlia nutans, або повислої у Bryum argenteum. Сформовані видоспецифічні коробочки не 

відрізнялися від зібраних у природі. В умовах, коли дернинки перевернули на 180° верхівкою 

спорогону вниз, вони завершували свій розвиток, але утворювалися прямовисні симетричні 

коробочки. 

Горизонтальне кліностатування культур по-різному впливало на просторову орієнтацію 

й форму коробочки. У Funaria hygrometrica і Pohlia nutans утворилися майже прямі коробочки 

без видимого згину ніжки спорогону. У Bryum argenteum утворювалися симетричні, 

видовжено-циліндричні коробочки, а також викривлені, кулясті, тоді як у природі форма 

коробочки була правильна, з короткою здутою шийкою. Просторова орієнтація коробочок R. 

capillare змінювалася менше. Найбільше змінених форм коробочок було у Funaria 

hygrometrica. Кліностатування знижувало не лише реорієнтацію ніжки спорогону, а й 

інгібувало диференціацію тканин коробочки, що робило неможливим повний розвиток 

спорогону. Ззовні спорогони виглядали як зрілі, але з недиференційованою спорогенною 

тканиною або стерильними спорами.  

Визначено, що під час росту та розвитку спорофіту збільшується кількість статоцитів і 

відбувається їх перерозподіл у ніжці спорогону. Згин ніжки часово і локально збігається з 

нагромадженням максимальної кількості амілопластів у сенсорній зоні на межі переходу 
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ніжки в коробочку. Результати досліджень свідчать, що просторова реорієнтація верхівки 

спорофіту з негативно гравітропного на позитивний тісно пов’язана з ростом і формуванням 

коробочки та перерозподілом амілопластів у клітинах сенсорної зони спорофіту. 

Отже, гравітаційне поле впливає на формування видоспецифічних коробочок мохів. 

Проявляється це по-різному: в одних видів гравітація діє на просторову орієнтацію коробочки, 

в інших і на її форму. Рецепторами гравістимулу є амілопласти, які формуються вже на ранніх 

стадіях розвитку спорофіту. Можлива співучасть фітогормонів у  гравіморфогенезі спорофіту. 

Вперше показано, що активація апікального ростового центру спорофіту відбулася унаслідок 

поступової редукції базального росту, що зумовило просторову гравізалежну переорієнтацію 

росту з позитивного на негативний гравітропізм. Характерні морфологічні, фізіологічні і 

репродуктивні властивості мохоподібних є пристосуванням, що дає їм змогу поселятися і 

виживати у різних умовах. Впливаючи  на просторову орієнтацію (рис. 15) та морфогенез 

спорофіту гравітація розширює амплітуду ростових реакцій і адаптацію мохів.  

 

Рис. 15. Гравітропізм спорогонів листяних мохів у природних умовах: позитивний у 

Rosulabryum capillare і Bryum argenteum; спорогони Tortula subulate не реагують на гравітацію 

і ростуть  фототропно вверх. Фотографії взято з монографії J.M. Glime, 2017 (Bryophyte 

ecology. Chapter 5-9. Ecophysiology of development: Sporopohyte, pp. 2-48). Фото зроблено 

Michael Lüth i David T.Holyoak. 

Окрім того, що морфологічна форма коробочки є таксономічною видоспецифічною  

ознакою, схилена коробочка у природних умовах має чітку адаптивну функцію. Із нахилених 

коробочок спори висіваються поблизу батьківських дернин, тому види мохів-піонерів, 

поселяючись на порушених субстратах, завдяки локальному швидкому закріпленню дернин 

надалі інтенсивніше розростаються на більших територіях (Лобачевська та ін., 2022). 

Переважно це мезофіти, приурочені до зволожених місць і сприятливих для проростання спор. 

Отже, впливаючи на розвиток мохів від проростання спор до формування спорофіту гравітація 

інтегрується у багатоетапний процес локального поширення і заселення нових місць, що може 

мати значення для морфологічної еволюції фенотипу і прикладної екології бріофітів (Hurtado 

et al., 2022). 
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5. ПРОГРАМА ДОСЛІДЖЕНЬ МОХІВ У КОСМОСІ, 

РЕЗУЛЬТАТИ ЕКСПЕРИМЕНТІВ 

Наука про життя в космосі набула нового значення у зв’язку з планами світової спільноти 

щодо освоєння Місяця та Марса, житлових поселень та роботи персоналу станцій. Відкритий 

космос, як добре відомо, є токсичним для всього живого, тому космонавти живуть і працюють 

у штучному середовищі, створення та підтримка якого забезпечується фізико-хімічними 

системами (Кордюм, Чепмен, 2007; Кордюм, 2023). Вищі рослини як джерела кисню, їстівної 

маси та оновленої води є ключовими компонентами таких систем. Фундаментальні 

дослідження механізмів адаптації живих систем до умов космічного польоту, зокрема тривалої 

дії мікрогравітації, є теоретичною основою біомедичного забезпечення космонавтів, 

надійності тривалих польотів у далекому космосі. 

Важливим напрямком програми космічної біології NASA є біологія рослин: ріст та 

фізіологія, репродуктивна та еволюційна біологія, вплив космічного польоту на процеси 

розвитку. Залежно від завдань космічної біології принципове значення завжди має об’єкт 

дослідження. Для експериментів з рослинами часто використовують Arabidopsis thaliana L. 

Heynh., Triticum aestivum L., Brassica rapa I., Pisum sativum L., Lepidium sativum L., Phaseolus 

vulgaris L. До комплексних досліджень гравічутливості долучають також культури класу 

найпростіших джгутикових, водоростей і мохів.  

Переваги мохів як зручної експериментальної моделі дають можливість працювати з 

великими вибірками клітин гаметофіту, зокрема у дослідженнях граві- і фототропізму, коли 

перцепція і трансдукція стимулу відбувається в одній апікальній клітині протонеми. Було 

запропоновано два види мохів – Ceratodon purpureus і Tortula caucasica. C. рurpureus 

використовують у дослідженнях механізмів гравітропізму, T. сaucasica переважно для 

вивчення морфогенезу і чергування поколінь як зміну гаметофітної та спорофітної стадій 

онтогенезу (Рипецкий, 1985). Обидва експерименти доволі прості, проте інформативні. 

Згідно з протоколом експерименту були заплановані різні варіанти вирощування 

протонеми на червоному світлі (ЧС) і у темряві (рис. 16). Завданням експерименту було 

визначити: чи в умовах мікрогравітації фототропізм і гравітропізм взаємодіють за низької 

інтенсивності світла, як відбувається  осідання амілопластів, формування тропізмів та 

диференціація протонеми. 
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Тривалість експерименту, доби 

Рис. 16. Програма експерименту на космічному кораблі  „Columbia”: 1) контроль,  днів 

темряви + фіксація; 2)  7 днів ЧС + фіксація; 3)  7 днів ЧС + 7 днів темряви + фіксація; 4)  7 

днів темряви + 2 дні ЧС + фіксація. 

Встановлено, що в умовах мікрогравітації диференціація клітин хлоронеми у каулонему 

відбувалася без змін як звичайно на Землі. Високі інтенсивності 1,5 мкмоль‧м−2 ‧с−1 червоного 

світла пригнічували гравітропізм і навіть на інтенсивності ≥140 нмоль ‧м−2 ‧с−1 переважав 

фототропізм. В умовах сталої величини 1 g на Землі гравітропізм проявлявся, якщо 

інтенсивність освітлення була нижча, ніж 140 нмоль м−2‧с−1, в межах 17-70 нмоль м−2‧с−1. На 

таких інтенсивностях фототропізм на Землі був нечіткий, але виразний в умовах реальної 

мікрогравітації. Частота негативно фототропних столонів змінювалася залежно від 

інтенсивності і тривалості освітлення та положення апікальної клітини під час освітлення. 

Отже, взаємодія між гравітропізмом і фототропізмом, як і конкуренція між тропізмами 

залежить від інтенсивності освітлення і гравітаційної сили, що спільно впливають на прояви 

гравітропізму і фототропізму та полярність росту (Демкив и др., 1997; Kern, Sack, 1999; 

Kordyum, Guikema, 2001; Kern et al., 2005; Кордюм, Чепмен, 2007; Хоркавців та ін., 2015). 

Слід зауважити, що орієнтація росту апікальних клітин і осідання пластид у 

мікрогравітаційному просторі відрізнялися від наземного контролю. Слід допустити, що 

гравітація на Землі компенсує скриті внутрішні механічні сили, які діють на амілопласти. 

Щодо просторової організації росту протонеми, очевидно, ріст зумовлений біоелектричною 

детермінацією полярності, організацією елементів цитоскелету та мікрофібрил целюлози, на 

які впливає земне тяжіння. Важливі також дані про розміщення та щільність везикул Гольджі 

під час зміни форми росту. Дослідження у космосі наводять й на думку про структурні зміни 

пластид та взаємодію між пластидами та ядром, що корелює з тропізмом протонеми.  
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6. ОСОБЛИВОСТІ ВЗАЄМОДІЇ ФОТО-/ ГРАВІТРОПІЗМУ РОСЛИН 

Світло потужний фактор життєдіяльності рослин, фотосинтезу, фізіологічних процесів, 

росту і розвитку. Векторна дія світла важлива для фототропізму, фотоморфогенезу, індукції 

диференціації спор та зигот.  

Гравітація має явно виражену поляризуючу дію і сталу величину, що у будь-якій 

конкретній точці простору практично не змінюється впродовж усього розвитку рослинного 

організму. Відповідно, рослини розвинули ростові рухи, зокрема фото- і гравітропізм та 

механізми для їх функціонування, які дають можливість створювати нові осі росту та 

коректувати своє положення у просторі, використовувати поживні речовини і уникати дії 

несприятливих факторів. Рослини коригують свій ріст відносно світла та гравітації завдяки 

фото-, граві- і автотропізму, а результатом взаємодії світла і гравітації є зовнішній вигляд 

рослин, що передусім визначається типом галуження головних і бокових гілок, які  

закладаються під певним кутом, що залежить від поляризуючої дії гравітації.  

Протонема мохів є об’єктом дослідження тропізмів завдяки унікальному поєднанню 

перцепції стимулів і ростової активності в межах однієї апікальної клітини. На білому світлі  

протонема росте плагіотропно по поверхні субстрату, за наявності градієнта світла ‒ 

позитивно фототропно, у темряві реагує на гравітацію і росте негативно гравітропно. Такі 

форми росту, залежні від світла і гравітації, стали об’єктом вивчення взаємовпливу факторів 

на просторову орієнтацію протонеми. 

Більшість фотоморфологічних ефектів рослин опосередковані активністю червоного і 

синього світла та їх рецепторами ‒ фітохромом і криптохромом. В звичайних світлових умовах 

рослини одночасно перебувають під дією декількох зовнішних поляризуючих факторів. 

Виникає питання як відбувається взаємодія між ними під час росту і розвитку рослин. 

Проведено чимало порівняльних досліджень впливу світла і гравітації на процеси росту і 

тропізми органів рослин (Демкив и др., 1997; Kelly, Leopold, 1992; Digby, Firn, 1995; Hangarter, 

1997; Lin, Sauter, 2018; Sato et al., 2015; Manzano et al., 2020, 2021, 2022; Roychoudhry et al., 

2022). Розміщення листків трав’янистих рослин визначається гравітаційним полем Землі. 

Тому морфологічно верхня сторона листка повернена до вершини рослини і до світла, 

відповідно й до вектора сили тяжіння. Якщо перевернути рослину вершиною вниз, а стебло не 

може вигнутися вверх, тоді листки повертаються на 180° і знову розміщуються відповідно до 

дії земного тяжіння (Sinnott, 2015). Встановлено, що напрям росту протонеми мохів 

контролюється щонайменше трьома стимулами, відповідальними за фото‒, граві‒ та 

автотропізм, а взаємодія граві‒ та фотостимулів залежить від інтенсивності і спектру світла, 

зокрема синього і червоного (Демкив и др., 1997; Demkiv et al., 1998; Хоркавців, Демків, 1999). 
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Для фотоморфогенезу мохів функціонально активнішим є червоне світло, на відмінну від 

квіткових рослин, у яких стимуляція фототропізму відбувається в синій області спектра 400 ‒ 

470 мкм і на низьких інтенсивностях освітлення (Демкив, Сытник, 1985; Leopold, 1964; Mohr, 

Schopter, 1992).  

6.1. АНАЛІЗ ВПЛИВУ ЧЕРВОНОГО І СИНЬОГО СВІТЛА НА ГРАВІТРОПІЗМ 

ПРОРОСТКІВ СПОР CERATODON PURPUREUS І FUNARIA HYGROMETRICA 

Візуальним результатом взаємодіі світла і гравітації є орієнтація тропізмів. Досліджуючи 

проростання спор Funaria hygrometrica i Ceratodon purpureus на червоному і синьому світлі 

встановлено різний ефект світла на гравічутливість проростків, унаслідок неоднакової 

поглинальної здатності каротиноїдів клітинами C. purpureus і фітохрому клітинами F. 

hygrometrica (Пундяк та ін., 2002). Поляризоване біле світло знижувало гравічутливість і 

орієнтацію проростків спор, що підтверджує гальмуючу дію освітлення на гравітропні реакції. 

Таблиця 8  

Вплив післядії світла на гравізалежну поляризацію хлоронемних проростків спор  

Ceratodon purpureus і Funaria hygrometrica  

Умови освітлення, 

11 мкмоль‧м-2‧сек-1 

Полярна орієнтація проростків відносно 

вектора гравітації, % 

Ceratodon purpureus Funaria hygrometrica 

0 (темрява) 75,2  3,8 99,0 ± 1,0 

Синє світло 65,0  4,6 52,5  2,3* 

0 (темрява) 78,8  5,7* 99,0 ± 1,0 

Червоне світло 53,0  6,7* 61,8 ± 3,8* 

Примітка:* ‒ позначено величини, що достовірно відрізняються від контролю, p  0,05 

Як червоне, так і синє світло достовірно зменшувало вплив гравітації на поляризацію 

спор F. hygrometrica (табл. 8). Ріст проростків спор C. purpureus відносно вектора гравітації 

змінювався під впливом синього світла і був рандомічний на червоному світлі. Можна 

припустити, що для гравізалежного проростання спор F. hygrometrica домінуюче значення має 

фітохромна система, яка поглинає червоне і синє світло (Демкив и др., 1997). У 

гравізалежному проростанні спор C. purpureus активними є каротиноїди, що поглинають 

червоне і не поглинають синє світло (Демкив, Сытник, 1985).  
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6.2. ДІЯ ЧЕРВОНОГО СВІТЛА РІЗНОЇ ІНТЕНСИВНОСТІ ТА СПРЯМОВАНОСТІ НА 

ГАЛУЖЕННЯ ПРОТОНЕМИ CERATODON PURPUREUS І TORTULA CAUCASICA 

Для визначення взаємодії між світлом і гравітацією у дослідах використали різну 

інтенсивність червоного світла і направленість бокового освітлення (Демків та ін., 1999; Kern, 

Sack, 1999; Ripetskyj et al., 1999). На низькій інтенсивності – від 0,2 до 1,0 мкмоль∙м-2∙сек-1 

варіабельність фото- і гравітропізму була висока, але статистично переважав гравітропний 

ріст. Інтенсивності освітлення вищі від 0,2 мкмоль∙м-2∙сек-1 інгібували вплив гравітації на 

фототропізм. На високих інтенсивностях однонаправленого червоного світла (15 мкмоль∙м-

2∙сек-1) протонема Ceratodon purpureus росте фототропно без будь-якого прояву гравітропізму. 

Гравітація знижує поріг чутливості фототропізму, що визначено в експериментах на 

космічному кораблі „Сolumbia” (Demkiv et al., 1999; Kern, Sack, 1999; Kern et al., 2005).  

Афототропний (нефоточутливий) мутант C. purpureus реагував на дію гравітації на 

червоному світлі, але втрачав гравічутливість, якщо фітохромну функцію мутанта відновили 

екзогенним білівірдином (Lamparter et al., 1997; 1998). Це підтверджує наявність від’ємної 

кореляції між граві- і фототропізмом. За результатами порівняльних досліджень впливу 

червоного і синього світла на гравітропізм встановлено, що червоне світло інгібувало 

гравітропний ріст більше, ніж синє. 4-год експозиція протонеми Ceratodon purpureus на 

червоному світлі затримувала гравіреакцію, порівняно з темрявою, на 24 год., а на синьому – 

на 12 год. (Хоркавців, Демків, 1999; 2009). Післядія червоного світла також була тривалішою 

від синього, а гравітропізм відновлювався швидше після освітлення синім світлом. 

Результати аналізу взаємовпливу світла і гравітації свідчать про залежність розвитку 

протонеми Tortula caucasica від інтенсивності освітлення і положення рослин відносно 

вектора гравітації. Під час освітлення гравістимульованої протонеми, орієнтованої як 

вертикально, так і горизонтально однонаправленим червоним світлом інтенсивністю 3 

мкмольм-2с-1, галуження та закладання бруньок гаметофорів відбувалося на освітленій 

стороні, фототропно до джерела світла. 

Інші результати отримали після освітлення інтенсивністю 2 мкмольм-2с-1. На освітленій 

стороні вертикально орієнтованої протонеми 96,9 ± 2,2 % бічних галузок і бруньок 

гаметофорів росли фототропно. Якщо гравістимульовану протонему освітлювали знизу, 

третина (31,9 ± 5,5 %) відгалужень та бруньок гаметофорів росли негативно фототропно, що 

зумовлено впливом гравітації (рис. 17). 
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Рис. 17. Вплив червоного світла на галуження гравістимульованої протонеми Tortula caucasica 

залежно від орієнтації чашок з рослинами відносно напрямку освітлення і вектора гравітації; 

інтенсивність освітлення 2 мкмольм-2с-1: 1 ‒  вертикально орієнтована протонема, освітлена 

збоку; 2 ‒ горизонтально орієнтована протонема, освітлена знизу; а ‒ кількість фототропно 

негативних бокових відгалужень протонеми на затіненому боці протонеми; б ‒ кількість 

фототропно позитивних галузок на освітленому боці протонеми. 

У випадку бокового освітлення вертикально зорієнтованої протонеми червоним світлом 

інтенсивністю 1 мкмольм-2с-1, третина бокових відгалужень утворювалася на затіненому боці 

столонів протонеми і росла негативно фототропно. Характерно, що при освітленні знизу 

горизонтально орієнтованої протонеми, порівняно з освітленням вертикально орієнтованої 

протонеми збоку, більше ніж у два рази збільшувалася кількість відгалужень ‒ 76,9 ± 3,4 % 

проти 31,7 ± 3,9 % (рис. 18).  

 

Рис. 18. Вплив гравітації та червоного світла інтенсивністю 1 мкмольм-2с-1 на галуження 

протонеми Tortula caucasica. 1 ‒ вертикально орієнтована протонема, освітлення збоку; 2 ‒ 

горизонтально орієнтована протонема, освітлення знизу; а ‒ кількість фототропно негативних 

бокових відгалужень протонеми на затіненому боці протонеми; б ‒ кількість позитивно 

фототропних галузок на освітленому боці протонеми. 
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Результати свідчать про стимулюючий ефект взаємодії гравітації і низьких інтенсивностей 

червоного світла. Негативно фототропно росте протонема Ceratodon purpureus на червоному 

світлі низької інтенсивності (Kern, Sack, 1999), а також під час регенерації ізольованих 

протопластів Physcomitrium patens (Сove, Knight, 1987).  

 

Рис. 19. Вплив червоного світла, інтенсивність 1 мкмольм-2с-1, на ріст горизонтально 

розміщеної гравістимульованої протонеми Tortula caucasica залежно від напрямку освітлення. 

1 – освітлення зверху, 2 – освітлення знизу; а – кількість бокових відгалужень та бруньок 

гаметофорів на затіненому боці протонеми; б – на освітленому боці протонеми. 

Освітлення горизонтально орієнтованої протонеми червоним світлом низької інтенсивності 

знизу стимулює галуження на верхньому (гравінегативному) боці столонів більше, ніж 

освітлення зверху, 76,9 ± 3,4 % проти 62,9 ± 3,1 % відповідно (рис. 19). Реакцію можна 

пояснити зміною градієнтну освітлення, зниження котрого посилює гравітаційну дію.  

6.3. ВПЛИВ СВІТЛА НА ГРАВІТРОПІЗМ ПРОТОНЕМИ POHLIA NUTANS  І 

CERATODON PURPUREUS 

Гравістимульована протонема P. nutans швидко реагує (через 15‒20 хв) на бокове 

червоне світло, а максимальний фототропний згин під кутом ⁓ 80° утворювався через 8 год. 

Реакція на синє світло повільніша, ніж на червоне світло, і кут згину не перевищував 12°. 

Далеке червоне світло також індукувало фотореакцію Pohlia nutans, слабшу, ніж червоне 

світло, кут не перевищував ⁓ 51° (рис. 20). Те, що протонема Р. nutans на синьому світлі росте 

і галузиться, проте швидкість фототропної реакції низька, означає, що синє світло 

поглинається не лише фітохромною системою, де невеликий пік у синьому спектрі. В реакції 

на синє світло задіяні дві фотосистеми, причому обидві реверсійно взаємодіють між собою. 
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Рис. 20. Вплив світла різного спектрального складу на величину фототропного згину 

апікальних клітин Pohlia nutans: 1 – біле світло, 2 – червоне, 3 – далеко червоне, 4 – синє. 

 

Можливо, що втрата чутливості до синього світла корелює з впорядкуванням фоторецепторів 

фітохрому, яке різне в апексі ростової зони і вздовж плазмалеми по периферії клітинної стінки 

(Хоркавців, Демків, 2003). Столони P. nutans на червоному і синьому світлі росли позитивно і 

негативно фототропно, а значення кутів згину позитивного і негативного фототропізму P. 

nutans і C. purpureu майже не відрізнялися і були найвищими на червоному світлі (табл. 9).  

Таблиця 9 

Вплив світла на фототропізм Pohlia nutans  і Ceratodon purpureus: інтенсивність білого 

світла 40 мкмоль‧м-2‧сек-1, червоного і синього 11 мкмоль‧м-2‧сек-1, тривалість освітлення 6 год 

Світло 

фототропізм φ, град 

P. nutans C. purpureus 

позитивний позитивний негативний 

Біле 30,3 ± 4,0 32,0 ± 1,8 0 

Червоне 46,6 ± 2 50,1 ± 4,2 53,7 ± 4,9 

Синє 21,1 ± 1 20,6 ± 1,9 21,3 ± 1,7 

 

Протонема C. purpureus неоднозначно реагувала на дію світла і на низьких 

інтенсивностях столони рослин до джерела світла, а на високих ‒ від нього (рис. 16). Форма 

фототропного згину була різною: на червоному світлі згин був різкий, на синьому ‒ 

утворювався повільніше і плавно. Підвищення інтенсивності освітлення до 25 мкмоль‧м-2‧сек-

1 стимулювало утворення фотозгину майже під прямим кутом на бокове червоне світло і під 

кутом 70‒80⁰ ‒ на синє (Демкив и др., 1997 Демків та ін., 1999). Новою реакцією на червоне 

світло було переміщення ростової зони верхівкової клітини з апекса на бокову стінку 

протонеми, це явище відоме як росткування.  
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Кут згину клітин протонеми C. purpureus на інтенсивностях 0,25 ‒ 0,5 мкмоль‧м-2‧сек-1 

синього світла був малий, з підвищенням інтенсивності світла від 1,0 ‒ 1,5 мкмоль‧м-2‧сек-1 

спостерігали стимуляцію негативного фототропізму (рис. 21, табл. 9).  

 

Рис. 21. Вплив різних інтенсивностей синього світла на фототропізм апікальних клітин 

протонеми Ceratodon purpureus.  

Для визначення ефективності дії світла і гравітації досліджували вплив почергового 

освітлення гравістимульованої протонеми P. nutans і C. рurpureus синім і червоним світлом. У 

досліді, коли рослини росли по 2 год на червоному світлі, тоді на синьому і знову на червоному 

або початково було синє, потім червоне і знову синє, чергування не вплинуло на напрям 

фототропізму. Однак, загальна реакція була сильнішою, ніж при 6 год освітленні лише синім 

світлом і слабшою, ніж за 6 год червоного світла (рис. 22, а). Ще в іншому варіанті, коли 

послідовність освітлення змінювали не через 2 год, а через 10 хв протягом 6 год, 

червоне→синє світло діяло ефективніше, ніж за послідовності синє→ червоне (рис. 22, б).  

Світло гальмувало гравітропізм протонеми: якщо чашки з протонемою P. nutans переносили 

зі світла у темряву, реакція на гравістимул відбувалася із запізненням. Повільніше реагувала 

протонема після освітлення червоним світлом, ніж синім, а через 48 год гравітропний ріст 

відновлювався повністю (рис. 23). І навіть короткочасне (4 год) освітлення затримувало 

відновлення гравітропного росту. Для відновлення негативного гравітропізму протонеми 

після 4 год освітлення червоним світлом, потрібно було вдвічі більше часу, ніж після синього 

(рис. 23, табл. 10).  
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Рис. 22. Почерговий вплив синього і червоного світла на величину фототропного згину 

апікальних клітин протонеми C. рurpureus і P. nutans. 1 ‒ синє + червоне, 2 ‒ червоне + синє, 

3 ‒ червоне, 4 ‒ синє. Чергування світла: а – через 2 год; б – через 10 хв. Інтенсивність світла 

11 мкмоль‧м-2‧сек-1 , тривалість освітлення 6 год. 

 

Рис. 23. Відновлення гравітропізму протонеми Pohlia nutans через 4 год після освітлення: 

1 – контроль, 4-годинна темрява; 2 – синє світло; 3 – червоне світло. Інтенсивність освітлення 

11 мкмоль‧м-2‧сек-1 

Час реалізації гравістимулу прямо корелював зі швидкістю седиментації амілопластів в 

апікальних клітинах протонеми мохів (Young, Sack, 1992; Kern et al., 2005; Демків та ін., 2009). 

Відомо, що седиментація амілопластів залежить від багатьох чинників, зумовлених станом 

цитоплазми, особливо „щільністю амілопластів”, яку оцінюють за кількістю пластид, 

розміром та вмістом крохмальних зерен (Pilet, Saugy, 1987; Konings, 1995; Nakamura et al., 

2019). 
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Таблиця 10 

Відновлення гравітропного росту протонеми Pohlia nutans після 4 год освітлення; 

інтенсивність білого світла 40 мкмоль‧м-2‧сек-1 , червоного і синього 11 мкмоль‧м-2‧сек-1 (t 0,95 

= 2,0) 

Умови освітлення 
Тривалість 

гравістимуляції, год 

Кут згину, 

град 

t експ* Швидкість 

росту, мкм/год 

Контроль (темрява) 6 15,8 ± 1,1 ‒ 13,8 ± 0,9 

 24 63,8 ± 2,7 ‒ 17,7  ± 0,9 

 48 79,7 ± 3,1 ‒ 21,4  ± 1,1 

Червоне світло 6 10,6 ± 1,1 3,3 11,7 ± 0,8 

 24 16,8 ± 1,2 14,6 16,6 ± 1,3 

 48 60,7 ± 1,3 5,2 19,4 ± 2,0 

Синє світло 6 14,6 ± 0,9 0,8 13,0 ± 0,8 

 24 63,0 ± 2,4 0,2 16,4 ± 1,4 

 48 67,7 ± 2,0 3,1 21,8 ± 2,1 

 

Дослідження кількості та розподілу амілопластів було першою спробою оцінити 

тимчасову втрату гравічутливості під дією світла. На червоному і синьому світлі 

зменшувалася кількість зафарбованих І2КІ пластид, втрачалася їхня зональність, 

зменшувалася або була відсутня вільна від амілопластів зона у верхівці апікальної клітини і 

пластиди рівномірно розподілялися по всій довжині клітини. Під дією світла в клітинах 

загальна кількість пластид збільшувалася, але кількість амілопластів, які фарбувалися І2КІ 

знижувалася (табл. 11). Значніші зміни були на червоному світлі, ніж на синьому (tексп = 4,6 

для червоного світла і tексп = 1,5 для синього). Пластиди були дрібніші (1,5ⅹ1,5 мкм), тоді як у 

темряві вони були значно більшими (3,5х3,0 мкм), збільшувалася їх кількість, значно 

інтенсивнішою ставала люмінесценція хлорофілу. Після освітлення відбувався процес 

трансформації амілопластів до функціонально активних хлоропластів. У темряві 

нагромадження крохмалю і відновлення асиметричного розподілу пластид клітини протонеми 

Pohlia nutans після дії червоного світла значно сповільнювалося, порівняно з синім. Вплив на 

пластиди синього світла такої ж інтенсивності був менший і через дві доби кількість 

амілоплстів в апікальних клітинах не відрізнялася від кількості, що була до насвітлення (tексп 

= 0,1; табл. 11). 
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Таблиця 11 

Вплив 4-год насвітлення протонеми Pohlia nutans на загальну кількість пластид і 

амілопластів в апікальній клітині; інтенсивність білого світла 40 мкмоль‧м-2‧сек-1 , червоного 

і синього 11 мкмоль‧м-2‧сек-1; (t 0,95 = 2,0) 

Варіанти 

досліду 

Кількість пластид 

/клітину, шт 

Кількість амілопластів у гравістимульованій 

протонемі/клітину, шт. 

0 год після 

насвітлення 

24 год після 

насвітлення 

48 год після 

насвітлення 

Контроль 

(темрява) 
42,1 ± 2,3 40,1 ± 2,1 40,7 ± 2,4 41,0 ± 1,7 

Червоне світло 
60,0 ± 3,1 

tексп = 4,6 

25,2 ± 1,5 

tексп = 5,7 

18,6 ± 1,5 

tексп = 7,8 

34,2 ± 3,0 

tексп =2,0 

Синє світло 
47,0 ± 2,3 

tексп = 1,5 

29,2 ± 1,6 

tексп = 4,1 

31,3 ± 1,6 

tексп = 3,3 

40,5 ± 4,1 

tексп = 0,1 

 

Швидкість росту протонеми у темряві після дії червоного світла зменшувалася, тоді як 

синє світло стимулювало ріст. Швидкість росту поступово збільшувалася і за 8‒10 год не 

відрізнялася від контролю та досягала 19,4 мкм/год (Хоркавців, Демків, 1999). Існує явна 

синхронність між відновленням росту і градієнтом Са2+, ріст міг повернутися до норми за 

умови виникнення градієнтного розподілу Са2+ (Демкив,  Сытник, 1985). Відновлення росту 

протонеми P. nutans, однак, не збігалося з відновленням гравітропізму. Очевидно, це 

зумовлено тим, що ріст корелює з градієнтним розподілом кальцію, а гравітропізм ‒ з 

структурною будовою і функціональною активністю амілопластів, які зазнали більших змін 

на червоному світлі, ніж на синьому. Червоне світло призвело до утворення дрібних пластид 

з низьким вмістом крохмалю. Навіть у базальній частині апікальної клітини, де  пластиди у 

темряві довгі веретеноподібні (4,0  2.5 мкм), вони ставали круглими і дрібними (1,5  1,5 

мкм). Зміна основного сенсорного апарату, очевидно, є причиною блокування червоним 

світлом гравінегативного росту. Подібного впливу на градієнтний розподіл Са2+ і властивості 

пластид, що могло послабити вплив кальцію на гравіреакцію, не спостерігали після дії 

синього світла  

Тропічна реакція обидвох видів на дію червоного і синього світла відрізнялася типом 

згину: на червоному кут гострий і час появи менший, ніж на синьому світлі. На червоному 

світлі утворювалося вип’ячення апікальної клітини і формувався росток, чого не було на 

синьому світлі (Демкив, Сытник та др., 1985; Демків та ін., 1998; Хоркавців, Демків, 1999). На 

тривале освітлення різними інтенсивностями червоного і синього світла протонема Pohlia 
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nutans реагувала позитивно фототропно. Апікальні клітини Ceratodon purpureus лише на 

низьких інтенсивностях росли позитивно фототропно, а на високих утворювалися негативно 

фототропні згини незалежно від довжини хвилі. Абсорбуючий світло рецептор діє постійно, і 

якщо рецептором є фітохром, то  його продуктом можуть бути метаболіти, що утворилися 

внаслідок фітохром-регульованого білкового фосфорилювання чи протеїн-кіназної 

активності або інших реакцій фітохрому (Hartmann, Weber, 1988). Це нові ідеї для 

дослідження фітохром-залежного перетворення сигналу. Низькі інтенсивності синього світла 

зумовлюють позитивну реакцію, очевидно, також унаслідок активації фітохромної пігментної 

системи. На високих інтенсивностях характер дії світла (червоного і синього) змінюється 

через низку причин. Високі інтенсивності можуть інактивувати пігменти або подіяти якимось 

іншим чином, але як і на низьких інтенсивностях світла можуть діяти через реверсійну 

систему червоного ‒ далеко червоного світла. Проте у цьому випадку різко збільшується 

вплив синього світла, очевидно, за участю інших рецепторів, наприклад флавіно-протеїдного 

комплексу або фікобілінів, спрямовуючи реакцію «слабкого» світла ‒ позитивний 

фототропізм, на реакцію «сильного» світла ‒ негативний фототропізм (Leopold, 1964; Libbert, 

1974; Sinnott, 2015). 

Спектри дії позитивного і негативного фототропізму ідентичні, тому фоторецептори 

повинні бути одні і ті ж. І пігменти, котрі абсорбують синє світло, і фітохромна реверсійна 

система червоного↔далеко червоного світла (660‒730 нм) опосередковано відповідальні за 

фототропні реакції протонеми мохів. Що стосується значення негативного фототропізму, то 

це може бути захисна функція або адаптація, яка регулює поглинання світла й оптимізує ріст 

залежно від умов освітлення (Hartmann, Weber, 1990). Той факт, що для фототропізму мохів 

ефективне червоне і синє світло, може свідчити про взаємодію фоторецепторів. На таку думку 

наводять експерименти, в яких чергували червоне і синє світло (рис. 22). У дослідах з 

періодичним почерговим 2-год освітленням червонесинє світло або навпаки не виявлено 

залежності між послідовністю світла і величиною кута згину. Зате коли інтервали між світлом 

скоротили до 10 хв і спочатку подали червоне, а потім синє, то це майже вдвічі посилило 

фототропну реакцію, порівняно з чергуванням синєчервоне світло. Отже, послідовність 

червонесинє світло для протонеми є ефективнішою, ніж синєчервоне світло. Підсилення 

фототропної реакції синього світла в етіольованих квіткових рослинах також відбувалося 

після попередньої експозиції їх на червоному світлі (Leopold, 1964). Так, для Cassia fasciculata 

показано, що фітохром є посередником складання листків за участю Са2+-залежного процесу; 

рецептор синього світла контролює розгортання листків, яке порушується модуляторами 

Са2+-каналів. Реакція здійснюється за наявності Са2+, який може мобілізуватися із внутрішніх 
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запасів (Roblin et al., 1989). Вважають, що під час рухів листків C. fasciculata фітохром 

регулює вихід Са2+ з апопласту, а синє світло індукує потік Са2+ з вакуолі і ендоплазматичного 

ретикулуму. 

Різна фототропна реакція протонеми у досліді з чергуванням червоного і синього світла 

могла відбутися унаслідок того, що червоне світло активує інтенсивність екзоцитозу кальцію, 

тоді як синє світло впливає на внутрішні потоки і розподіл Са2+  (Hartmann, 1984; Hock, 1995; 

Nick, Furuya, 1996; Nick, Schäfer, 1994). Освітлення спочатку червоним світлом, а потім синім 

посилює підвищення концентрації цитозольного Са2+ як однієї з найшвидших реакцій на дію 

світла (Хоркавців, Демків, 1993; Haußer et al., 1984; Eppel, 1990), а швидке нагромадження 

Са2+ активує ферментативні системи та метаболічні процеси. Одночасно з цим включаються 

енергетично залежні клітинні помпи, що викачують кальцій з цитозолю, однак синє світло, 

подане через 10 хв після червоного індукує вихід Са2+ з вакуолі і ендоплазматичного 

ретикулюму, підтримуючи високий вміст Са2+ у цитозолі. Якщо початково подати синє світло, 

у клітинах в основному відбувається вихід Са2+ з внутрішніх депо, а вслід за ним червоне 

світло активує як екзоцитоз Са2+, так і вихід його з клітин (Hock, 1995; Nick, Furuya, 1996). 

Наявність двох факторів, які регулюють вміст внутрішньоклітинного Са2+ , тобто активацію 

світлом входу Са2+ у клітини і енергетично-залежний (за участю Са2+ -АТФаз) вихід Са2+ з 

клітин, призводить до змін, які переходять у коливальний процес (Хоркавців, Демків, 1993), і 

мабуть тоді виникають осциляції вмісту Са2+, а послідовності червонесинє, синєчервоне 

по-різному модифікують амплітуду такого осциляційного процесу.  

 

6.4. РЕВЕРСІЯ ГРАВІТРОПІЗМУ ПІД ВПЛИВОМ СВІТЛА 

Синє освітлення, крім того, що інгібувало гравітропізм, якісно змінювало напрям росту 

Ceratodon purpureus (рис. 24). Якщо орієнтували синє світло інтенсивністю 6 мкмоль·м-2·сек-1 

перпендикулярно до площини росту, протонема росла позитивно гравітропно донизу як, 

наприклад ризоїди Chara. Очевидно тому, що був заблоковаий фототропізм або долучився 

інший механізм гравіконтролю. Клітини протонеми зберігали гравічутливість, але 

змінювалася орієнтація росту. Ріст столонів не був чітко лінійний і дещо розбалансований, 

через що форма дернина відрізнялася від дернин з типовим гравінегативним ростом (рис.24). 

Відомо, що низькі інтенсивності світла порушували регенерацію протопластів C. purpureus і 

клітини втрачали здатність до полярного утворення позитивно чи негативно фототропних 

ростків (Wagner, Sack, 1998). Отже, система гравічутливості апікальних клітин протонеми 

стабільно включає гравіперцепцію сигналу і трансдукцію стимулу в гравітропізм, орієнтація 

якого може бути перемінною. 
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Рис. 24. Негативно (а) і позитивно (б) гравітропний фенотип протонемної дернинки 

Ceratodon purpureus.  

Порівнюючи реакцію протонеми на червоне і синє світло, припускаємо, що модуляція 

гравітропізму здійснюється, принаймні, через дві фоторецепторні системи. Червоне світло 

через фітохромну систему інгібує гравітропізм, а синє, діючи через криптохром або інший 

рецептор синього світла, не тільки послаблює гравітропізм, а й змінює його напрям. Нестійку 

зміну гравітропізму C. purpureus встановили під час поділу клітин (Сove et al., 2006). Подібний 

ефект відомий також для столонів Physcomitrium patens (Cove, Quatrano, 2006), які після 

кліностатування змінили гравітропну реакцію. Для обох видів використали мутантні лінії і 

показали, що гравітропізм – генетично закріплена форма росту. Синє світло змінювало напрям 

росту лише дикої форми C. purpureus і не впливало на мутантну. Можливо, що генний продукт 

відповідальний за гравітропізм дикої форми, є світлозалежним білковим репресор. На підставі 

генетичного аналізу групи мутантів C. purpureus з різною орієнтацією до вектора гравітації 

зроблено висновок, що контроль гравіфенотипів здійснює один ген, продукт активності якого 

відповідальний за упорядкування і орієнтацію росту (Lamparter et al., 1997; 1998; Cove et al., 

2006). 
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7. ФІЗІОЛОГІЧНІ ОСОБЛИВОСТІ ГРАВІЗАЛЕЖНОГО РОСТУ 

ПРОТОНЕМИ 

7.1. УЧАСТЬ СА
2+ 

У ГРАВІТРОПІЗМІ ПРОТОНЕМИ: АКТИВНІСТЬ, 

ДИНАМІКА ТА РОЗПОДІЛ ІОНІВ 

Встановлена залежність розвитку гаметофіту мохів від спектрального складу світла і 

полярного перерозподілу іонів Са2+ (Sytnik et al., 1989; Demkiv et al., 1998; Демків та ін., 2006; 

Хоркавців та ін., 2015) були передумовою для детального аналізу участі кальцію, як 

універсального регулятора морфогенезу і „вторинного месенжера”, у процесах 

гравічутливості і гравітропізмі. Апікально‒базальний градієнт іонів Са2+ є основою 

біоелектричної полярності клітин з верхівковим типом росту (Chatterjee et al., 2000; Cove et 

al., 2006; Chebli, Geitmann, 2011; Lobachevska et al., 2022). Допускають, що мембрано‒

зв’язаний Са2+ регулює ріст клітин розтяганням і спільно з вільним кальцієм є посередником 

у передачі сигналу в статоцитах (Демкив, Сытник, 1985; Kordyum, Guikema, 2001; Kordyum, 

2003, 2014; Pouliquen et al., 2017). Сучасні технології дають можливість поєднати дослідження 

вільного і мембрано-зв’язаного кальцію, оскільки малоймовірно, що обидва системні 

комплекси діють незалежно.  

Переконливою моделлю градієнтного переміщення Са2+ є гравітропна реакція. Через 10 

хв після гравістимуляції колеоптилів кукурудзи відбувався латеральний потік Са2+ і лише 

через 60 хв вдалося виявити латеральний перерозподіл ауксину (Cove et al., 2006; Nick, 2011; 

Monshausen et al., 2011; Kordyum, 2014). Зміни у розподілі комплексу кальцію з 

хлоротетрацикліном (Са2+‧ХТЦ) виявилися через 4 год після освітлення протонеми мохів, 

причому більшим був вплив червоного світла, ніж синього у Pohlia nutans і менший у 

Ceratodon purpureus (рис. 25).  

Дія червоного світла призводила до збільшення рівня Са2+ і втрати апікально-базального 

градієнта. Синє світло теж підвищувало вміст кальцію, однак менше послаблювало 

градієнтний розподіл іонів. Для усіх варіантів помилка середнього значення не перевищувала 

7 ‒ 10 %. Градієнт Са2+ після перенесення освітленої протонеми у темряву відновлювався 

через 4 ‒ 6 год, швидкість росту протонемив усіх варіантах була приблизно однаковою. 

Загальне хелатування іонів кальцію з використанням ЕГТА знижувало вміст Са2+ в 

протонемі і пригнічувало гравітропну реакцію протонеми (табл. 12). З підвищенням 

концентрації ЕГТА більша кількість іонів Са2+ зв’язувалася з хелатором, тим істотнішим був 

вплив на гравітропізм і довжину згину, що підтверджує участь кальцію у гравітропній ракції 

рослин.  
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Рис. 25. Інтенсивність флуоресценції комплексу Са2+ХТЦ в апікальних клітинах 

протонеми Ceratodon purpureus і Pohlia nutans після 4 год освітлення червоним і синім 

світлом. Вимірювали флуоресценцію в 4 місцях апікальної клітини: 1 ‒ в апексі, 2 ‒ перед 

ядром, 3 ‒ за ядром, 4 ‒ перед клітинною перетинкою; довжина апікальної клітини ‒ 100 мкм.  

Таблиця 12 

Вплив ЕГТА на величину гравітропного згину протонеми Pohlia nutans, 

6 год  гравістимуляції (t 0,95 = 2,0) 

Концентрація 

ЕГТА, мкмоль/л 

Гравітропний 

згин, град 
tексп. 

Приріст 

столонів, 

мкм 

Кількість 

проаналізованих 

столонів 

0 (контроль) 17,4 ± 0,4 - 128,8 ± 9,2 100 

50 16,6 ± 0,8 0,9 131,4 ± 5,8 100 

100 10,0 ± 0,6 10,3 111,8 ± 4,2 80 

500 7,5 ± 0,5 15,5 74,8 ± 4,4 80 

 

Важливою умовою для гравітропного росту є транспорт кальцію. Для забезпечення 

полярного росту як стебел, так і коренів під час гравістимуляції має значення не так рівень 

кальцію, як його активне полярне переміщення у клітині (Lee et al., 1983; Хоркавців та ін., 

2002; Toyota, Gilroy, 2013; Singh et al., 2016; Su et al., 2020). У верхівкових клітинах нитчастих 

систем, наприклад, у протонемі мохів, пилкових трубках Lilium, кореневих волосках Zea 

домінує апікально‒базальний градієнт мембрано‒зв’язаного кальцію (Демкив и др., 1997; 

Hartmann, Weber, 1988; Morita, 2010; Salmi et al., 2011; Geitmann, 2007).  

Апікальні клітини гравітропної протонеми P. nutans мали найвищу флуоресценцію 

мембрано‒зв’язаного кальцію в апексі, на досить високому рівні флуоресценція Са2+ 

зберігалася в апікальній частині клітини і різко знижувалася до основи (рис. 26, 27). ХТЦ-

реакція відображає вміст кальцію клітинних мембран, тому візуальний градієнт Са2+-ХТЦ 
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зумовлений кальцієм мембран органел (Heslop‒Harrison et. al., 1985; Pinillos, Cuevas, 2008; 

Braun, Richter, 1999; Kanchiswamy et al., 2014), зокрема ендоплазматичного ретикулюма, 

везикул Гольджі і мітохондрій, що концентруються в зонах росту. 

   

Рис. 26. Інтенсивність флуоресценції кальцію в апікальній клітині протонеми Pohlia nutans: а) 

тривалість гравістимуляції (1 – 0 год, 2 – 0,5 год, 3 – 1 год); б) 1 ‒ гравітропна протонема, 2 ‒

після 14 днів кліностатування.  

 

Рис. 27. Флуоресценція Са2+ в апікальних клітинах протонеми Pohlia nutans: а – зб.: 100×; 

б – зб.: 300× 

Апекс клітин є центром ростової активності і локальним місцем входу іонів Са2+, звідки 

формується апікально-базальний градієнт та підтримується висока концентрація кальцію 

(Heslop‒Harrison et. al., 1985; Pinillos, Cuevas, 2008; Braun, Richter, 1999; Kanchiswamy et al., 
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2014). Не знайдено значних відмінностей в розподілі Са2+ між гравітропною протонемою і 

після кліностатування (рис. 26 а, б). Зберігався той же апікально‒базальний градієнт Са2+: 

висока інтенсивність флуоресценції в ростучій верхівці клітини і низька в основі. Градієнтний 

розподіл мембрано-зв’язаного кальцію підтримується за різних умов і є основою полярності 

та направленого росту в сторону вищої концентрації катіона. Показано, що цитозольний Са2+  

у клітинах з апікальним типом росту також розподіляється нерівномірно, з максимумом у 

верхівці клітини (Шевченко, 2012; Hasenstein, 2009). У цьому полягає особливість апікального 

росту протонеми. Якщо червоним світлом порушили градієнтний розподіл Са2+, клітини 

втрачали здатність до перцепції гравістимулу (Демкив и др., 1997; Хоркавців та ін., 2002). 

Ріст апікальних клітин протонеми обмежений верхівкою і згин формується внаслідок 

зміщення ростового центра. Наочним прикладом такого зміщення є індуковане червоним 

світлом вип’ячення бокової стінки перпендикулярно до росту головного столону, якому 

передує локальне переміщення Са2+ (Демкив и др., 1997). З цієї зони найвищого вмісту Са2+ 

починає формуватися нова полярність і новий напрям росту. Якщо застосувати кальцієві 

блокатори (хлорпромазин, ВАРТА), то ріст припиняється (Хоркавців, Демків, 1993; Pierson et 

al., 1994; Хоркавців та ін., 2015). Блокатори Са2+-каналів, інгібітори кальмодуліну та/або 

Са2+/кальмодулінзалежних протеїнкіназ (наприклад., KN‒93), також стимулювали зміни в 

гравітропізмі (Sinclair, Trewavas, 1997; Lu, Feldman, 1997; Baldwin et al., 2013). 

Експериментально визначена роль Сa2+ у модуляції позаклітинного pH вздовж 

гравістимульованих кінчиків коренів Arabidopsis, як відповідь на дію ауксину (Monshausen et 

al., 2011). Нещодавно для вимірювання цитозольного кальцію в статоцитах коренів Brassica 

napus в умовах мікрогравітації використали новий чутливий метод преципітації 

піроантимонату. Визначено, що зміни у нагромадженні Са2+ відбуваються на початку і по 

завершенні гравістимуляції навіть при незначному зміщенні пластид (Bizet et al., 2018).  

7.2. АКТИВНІСТЬ СА
2+-АТФАЗИ У КЛІТИНАХ ПРОТОНЕМИ МОХІВ POHLIA 

NUTANS, CERATODON PURPUREUS, PTYCHOSTOMUM ІMBRICATULUM 

Функціональним показником змін у транспорті кальцію є активність Са2+-АТФази 

(Yadav, 2012; Brini et al., 2013; Park, Shin, 2022). В ростучих метаболічно активних клітинах 

протонеми підвищується функція Са2+-АТФази і відбувається локальне базипетальне 

підвищення активності ферменту (Хоркавців та ін., 2002). Аналіз локалізації Са2+‒АТФаз з 

використанням фосфат азотолів (Pearse, 1960; Burstone, 1962; Jensen, 1962) свідчить про певну 

закономірність у розподілі продукту реакції. Найбільша кількість зв’язаного барвника була у 

зоні перетинки між апікальною і субапікальною клітинами, у навколоядерній ділянці 

апікальної клітини і в зоні локалізації пластид, причому інтенсивніше фарбувалася цитоплазма 
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клітини нижче від ядра (рис. 28). Тому активний базипетальний транспорт Са2+ в апікальній 

клітині протонеми відбувається за участю Са2+-АТФази. 

 

Рис. 28. Розподіл цитохімічної активності Са2+-АТФази (відн. од.) в апікальних клітинах 

протонеми і в ростку Pohlia nutans, довжина апікальної клітини 200 мкм, довжина ростка 40 – 

60 мкм: 1 ‒ гравітропна протонема (контроль), 2 ‒ 2 год гравістимуляції, 3 ‒ 14 днів 

кліностатування, 4 ‒ росток.  

Характер реакції Са2+-АТФази в гравістимульованій протонемі і після кліностатування 

порівняно з контролем істотно не відрізнявся (рис. 20). Низька активність ферменту була в 

апікальному домені верхівки клітини. Після гравістимуляції, як і після кліностатування, 

різниця активності Са2+-АТФази між апексом і базальною частиною клітини збільшувалася. 

Отже, кальцієві потоки за цих умов не припинялися, завдяки чому зберігся градієнтний 

розподіл катіона по усій довжині столону. Незважаючи на участь Са2+ в реалізації 

гравітропного стимулу, латеральний перерозподіл Са2+ в клітинах протонеми виявити не 

вдалося. 

Градієнт Са2+-АТФази властивий не лише для довгих апікальних клітин, але й коротких 

одноклітинних бокових відгалуженнях (рис. 20, 21, а, б). Бокові галузки, що відділилися від 

материнської клітини, в основі мали інтенсивнішу Са2+-АТФазну реакцію, а у коротших 

ростках, що не утворили клітинної перетинки, підвищена активність ферменту була як в 

апексі, так і в основі (рис. 29, б). Це означає, що функціонує активний базипетальний 

транспорт Са2+ за участю Са2+-АТФаз, і направлений потік кальцію відбувається незалежно 

від довжини клітини. Тобто, кальцій не лише індуктор, а більше є постійним регулятором 

функціональної активності клітин.  
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Рис. 29. Са2+-АТФазна реакція з використанням фосфатів азотолів у клітинах протонеми 

Pohlia nutans: а) столон протонеми з підвищеною АТФазною активністю в апікальній клітині; 

б) фрагмент протонемного столону з боковими ростками, в яких висока активність Са2+-

АТФази. Зб.: 300× 

Під час гравістимуляції виникає градієнт АТФ-азної активності між верхньою і нижньою 

клітинною стінкою, що  супроводжується підвищенням рН цитозолю з 6,99 до 7,25. Активність 

Са2+-АТФаза зростала з часом і була вища на нижній стороні апікальної клітини через 20–30 

хв після гравістимуляції, в момент осідання пластид і локального скупчення їх у місці 

седиметації (рис. 30). Седиментація  амілопластів активувала роботу Са2+-помп і вихід Са2+, 

що спричинило перерозподіл іонів та зміну осі полярності і напрямку росту клітини, 

ініціюючи гравітропний згин. 

 

Рис. 30. Активність Са2+-АТФази у клітинних стінках апікальних клітин Pohlia nutans 

після гравістимуляції протонеми: а ‒ верхня і нижня клітинні стінки; б – нижня клітинна стінка  

Са2+ впливає на перетворення ауксинового сигналу і зміну внутрішньоклітинного рН 

(Monshausen et al., 2011; Baldwin et al., 2013). Експериментально визначена роль Сa2+ у 

модуляції позаклітинного pH вздовж гравістимульованих кінчиків коренів Arabidopsis, як 

відповідь на дію ауксину (Monshausen et al., 2011). Аналіз рН коренів Arabidopsis свідчить, що 

цитозольний Ca2+ бере участь у передачі гравісигналу під час асиметричного базипетального 

транспорту ауксину. Передача сигналу грунтується на зміні рівня цитозольного Са2+ в 

епідермісі верхньої або нижньої сторони гравістимульованих коренів (Monshausen et al., 2011). 

0

0.2

0.4

0.6

0.8

1

1 2

І, в.о.

1- контроль; 2- після гравістимуляції

а
верхня кл.стінка

нижня кл.стінка

0

0.2

0.4

0.6

0.8

1

1.2

10 хв 20 хв 30 хв 40 хв 50 хв 60 хв

І, в.о.

час після гравістимуляції

б      нижня кл.стінка



63 
 
 

Для саджанців арабідопсису відпрацьовано метод швидкого часового терміну (до секунди) 

визначення сигналів Са2+ залежно від змін інтенсивності гравісигналу. Концентрації Са2+ 

аналізували у Космoсі при 0,5, 1,5 або 2 g, поєднуючи швидке переключення гіпергравітації, 

за допомогою центрифугування, та мікрогравітацію (Toyota et al., 2013). 

Поляризація спор папороті Ceratopteris thalictoides (L.) Brong представляє іншу систему 

потоків Ca2+, як реакцію на силу тяжіння. Для поляризації розвитку спор залежно від впливу 

гравітації важливим є базально- апікальний градієнт Ca2+ в клітині (Monshausen et al., 2011). 

Фармакологічні аналізи підтверджують, що Са2+-АТФази ендомембран і позаклітинні 

нуклеотиди можуть відігравати регуляторну роль у реакції спор папороті на вплив гравітації 

(Baldwin et al., 2013). Електрофізіологічний аналіз переносників Ca2+ у  спорах свідчить, що і 

гіпергравітація, і мікрогравітація змінюють міжклітинні потоки Ca2+ (Salmi et al., 2011; Toyota 

et al., 2013; Cannon et al., 2015). Таким чином, спори папороті і мохів можуть мати подібні з 

квітковими рослинами механізми сприйняття сили тяжіння.  

7.2.1. ВПЛИВ БЛОКАТОРІВ МЕБРАННОГО ТРАНСПОРТУ, ПОТЕНЦІАЛ-

ЗАЛЕЖНИХ СА
2+-КАНАЛІВ І СА

2+-АТФАЗИ НА ГРАВІТРОПІЗМ ПРОТОНЕМИ 

Встановлено, що активність Са2+-АТФази, як реакція на дію гравітації, залежить від 

тривалості гравістимуляції і ростової відповіді на гравістимул. У гравітропній протонемі, що 

була контролем і протягом 6 діб росла у темряві, активність ферменту у Ceratodon purpureus і 

Ptychostomum imbricatulum майже не відрізнялася і становила 0,314–0,346 мкМ Рi/год/мг білка. 

Мохи відрізнялися динамікою АТФази, яка залежала від тривалості гравістимуляції. 

Активність ферменту підвищувлася в 1,6–1,8 раза через 30 хв, поступово збільшувалася 

протягом 2 год гравістимуляції, проте у P. imbricatulum була нижчою, ніж у C. purpureus. 

Надалі активність Са2+-АТФази різко знижувалася у C. purpureus і майже без змін залишалася 

у P. imbricatulum, однак і через 24 год гравістимуляції була вищою, ніж у контролі (рис. 31). 

Найбільш ймовірно, перцепція гравістимулу і швидкість гравітропізму є причиною відмінної 

ферментативної активності між видами мохів. Одночасно це свідчить про участь Са2+–

транспортних систем у гравітропному рості. Очевидно, ферментативна активність корелює із 

седиментацією амілопластів, з активацією  транспорту Са2+ і перерозподілом іонів кальцію у 

цитозолі, що вирішально для корекції осі росту апікальної клітини та ініціації гравітропного 

згину. 

Переміщення Са2+ і робота Са2+-транспортних систем, що пов’язані із затратами енергії, 

відіграють важливу роль в регуляції метаболізму клітин. Для дослідження АТФ-залежного 

транспорту використали блокатори кальцієвих каналів і мембрано-зв’язаної Са2+-АТФази. 
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Проаналізовано вплив верапамілу, блокатора потенціал-залежних Са2+-каналів і ванадату, 

інгібітора мембрано-зв’язаних Са2+-АТФаз на граві- і фототропний ріст.  

 

 

 Рис. 31. Динаміка активності Са2+-АТФази у гравістимульованій протонемі мохів 

Ceratodon purpureus і Ptychostomum imbricatulum 

Таблиця 13 

Вплив інгібіторів Са2+-АТФаз на граві- і фототропізм та ріст апікальних клітин 

протонеми Pohlia nutans; тривалість експозиції у розчинах блокаторів 6 год, час граві- і 

фотостимуляції 6 год 

Концентрація 

блокаторів, мМ 

Гравітропний 

згин, град/год 

Швидкість 

росту, мкм/год 

Фототропний 

згин, град/год 

Швидкість 

росту, мкм/год 

0 2,9 ± 0,3 22,5 ± 0,3 7,4 ± 0,4 30,1 ± 0,3 

Верапаміл 

0,01 2,1 ± 0,3 20,4 ± 0,2 7,0 ± 0,3 30,2 ± 0,3 

0,1 1,0 ± 0’ 15,1 ± 0,2 5,9 ± 0,4 20,4 ± 0,3 

Ванадат 

0,1 2,4 ± 0,2 22,7 ± 0,3 7,1 ± 0,1 30,6 ± 0,3 

0,5 1,7 ± 0,2 22,4 ± 0,2 6,3 ± 01 24,5 ± 0 

1,0 0,6 ± 0,01 16,4 ± 0,1 6,0 ± 0,1 21,4 ± 0 

 

Вплив інігібіторів на гравітропну реакцію залежав від їх концентрації в розчині, у якому 

інкубували протонемні дернинки. Вищі, ніж для гравітропізму, потрібні були концентрації 

блокаторів, щоби загальмувати фототропізм. Проте, як і для гравітропізму, верапаміл виявляв 

сильнішу дію, ніж ванадат. Тільки 0,5‒1,0 мМ концентрації ванадату істотно гальмували 



65 
 
 

фототропну реакцію. Активність Са2+-АТФазної реакції більше залежала від ванадату і 

зменшувалася у два рази, порівняно з контролем (табл. 14).  

Таблиця 14  

Вплив 0,1 мМ ванадату і верапамілу на гравітропний згин і відносну активність Са2-

АТФаз, тривалість гравістимуляції 6 год 

Варіанти досліду Гравітропний згин, град/год 
Активність Са2+-АТФази, 

відн. од. 

Контроль (0) 3,3 ± 0,2 0,57 ± 0,4 

Ванадат 2,2 ± 0,2 0,27 ± 0,3 

Верапаміл 1,1 ± 0,1 ‒ 

 

Як під час граві-, так і фототропізму високі концентрації інгібіторів пригнічували ріст і 

руйнували градієнт концентрації Са2+-АТФаз, впливали на форму пластид та їх розміщення в 

клітині. У гравістимульованих столонах повністю порушувалася зональність пластид, 

зменшувалася кількість великих амілопластів і утворювалося багато дрібних пластид.  

На гравітропізм впливають також блокатори механочутливих каналів, інгібітори 

кальмодулін‒залежної Са2+-АТФази. Під впливом солей – Gd3+ і La3+, що блокують роботу 

Са2+‒каналів, зменшувався кут гравітропного згину, сповільнювався ріст протонеми і 

порушувався зональний розподіл амілопластів. На високих 100 мкМ концентрації Gd3+ 

пластиди переміщалися до апікального і базального кінців клітини і, таким чином, втрачалася 

зона седиментації амілопластів(Хоркавців та ін., 2002). У такий спосіб розривався сигнальний 

ланцюг активного полярного транспорту Са2+, що спричиняло сповільнення гравітропізму 

(Хоркавців та ін., 2015; Braun et al., 2018).  

Характер флуоресценції мембрано-зв'язаного Са2+ в апікальних клітинах протонеми 

підтверджує, що після обробки протонеми Gd3+ і внесення у середовище СаСІ2, градієнтний 

розподіл іонів кальцію порушувався (рис. 32). Якщо до середовища додали кальцій, 

інтенсивність флуоресценції мембрано–зв'язаного Са2+ збільшилася в 1,8 раза у верхівці і в 7,6 

раза в основі клітини, порівняно з контролем, відповідно втрачався градієнт Са2+ у клітині. Під 

впливом Gd3+ флуоресценція Са2+ знижувалася в апексі і зростала в основі, але градієнт 

зберігся, тоді як кліностатування руйнувало його повністю. Отже, механочутливі канали є 

частиною транспортної системи Са2+ у гравітропізмі протонеми. 
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Рис. 32. Інтенсивність флуоресценції мембрано-зв'язаного кальцію в апікальних клітинах 

протонеми Pohlia nutans: а – гравітропна протонема; б – після кліностатування; по осі абсцис 

– концентрація солей: 1 – 0; 2 – 10 мМ СаСl2; 3 – 10 мкМ Gd3+; 4 – 10 мМ CaCl2 + 10 мкМ Gd3+. 

Кальцій є вторинним посередником в індукції гравітропізму. У багатьох дослідженнях 

(Sinclair, Trewavas, 1997; Sanders et al., 1999; Pinillos, Cuevas, 2008) висловлено припущення, 

що посередником між гравітропним стимулом і статоцитами є іони Са2+, оскільки вони 

відіграють ключову роль в індукції первинної клітинної поляризації. Проте, якщо в коренях 

чи стеблах така поляризація створюється унаслідок міжклітинних переміщень іонів Са2+, то 

для клітин з верхівковим ростом внутрішньоклітинний транспорт кальцію від апекса до 

базальної частини забезпечує полярність в межах однієї клітини, яка сприймає гравістимул і 

реагує на нього. Дослідження гравічутливості органів з верхівковим ростом, в яких ланцюг 

подій не ускладнений мембранним транспортом сигналу, і які витримують широкий діапазон 

експериментальних маніпуляцій, дало можливість зробити ряд конкретних узагальнень про 

перетворення гравісигналу у фізіологічну і морфологічну відповіді (Sack, 1991; Sievers et al., 

1996; Braun, 1997; Демкив и др., 1997; Чабан, 1998; Demkiv et al., 1999; Kern, Sack, 1999; Cove 

et al., 2006; Демків та ін., 2006; Хоркавців та ін., 2015; Lobachevska et al., 2022). Звичайно, 

процеси гравічутливості відрізняються у різних системах, тому й обговорюються найкраще 

досліджені об’єкти, найчастіше протонема мохів, ризоїди водоростей, корені Arabidopsis. 

Спільним для усіх є твердження, що кальцієвий сигнал це перша, але короткотривала реакція 

клітини на гравізбудження. Кальцієвий сигнал міг сформуватися як відповідь на напруження 

на мембрані типу механічної енергії від цитоскелету, або внаслідок відкривання Са2+-каналів, 

тобто входу іонів Са2+ і підвищення його концентрації в цитозолі (Sievers et al., 1996; 

Monshausen et al., 2011; Salmi et al., 2011; Braun et al., 2018). Це негайно активувало регуляторні 

системи Са2+-помп і транспортерів, робота котрих направлена на видалення надлишкового 

кальцію. Підтвердженням цьому є активація Са2+-АТФаз в базальній частині апікальної 
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клітини і примордіях (ініціалях бокових галузок). Тому маємо підстави стверджувати, що, у 

ростучій апікальній клітині постійно функціонує апікально-базальний потік кальцію. Чітко 

виражена біполярна система Са2+-каналів ‒ Са2+-АТФаз зберігається в клітинах 

гравістимульованих столонів. Те, що верапаміл і ортованадат натрію пригнічували 

гравітропну реакцію, впливали на локалізацію пластид підтверджує участь Са2+ у 

гравітропізмі. Так само незначне підвищення Са2+ під час гравістимуляції ще до видимого 

морфологічного ефекту свідчить про його істотне значення для тропізму. За умови росту 

протонеми під час кліностатування не виявлено істотних відмінностей у розподілі ні кальцію, 

ні Са2+-АТФаз. Отже, кліностатування не було тією стресовою передумовою, яка порушує 

кальцієвий градієнт, в іншому випадку це неминуче вплинуло б на ріст. 

Са2+-блокатори пригнічували також фототропний ріст, однак для цього потрібні вищі їх 

концентрації, ніж для гравітропізму. Очевидно, світло активувало багато інших систем 

регуляції Са2+-статування в цитозолі, які, мабуть, під час росту в темряві залишалися 

незадіяними, і у цьому випадку селективна дія інгібіторів могла бути ефективнішою. Для обох 

тропізмів більший інгібуючий вплив виявляв верапаміл, ніж ванадат. Відмінності у дії обох 

блокаторів свідчать насамперед про роботу різних транспортерів Са2+ і зміну в їхній регуляції 

залежно від стану клітини. Очевидно, що поляризований транспорт Са2+ підтримують 

потенціал-залежні канали і Са2+-АТФазні помпи, однак, очевидно, тому, що частка перших 

вища, інгібуючий вплив верапамілу сильніший. Проте висока Са2+-АТФазна активність дає 

нам підстави вважати, що активний транспорт Са2+ зумовлений саме роботою Са2+-АТФазних 

помп плазмалеми унаслідок асиметричного апікально-базального розподілу їх у клітині. 

Високу інтенсивність цитохімічної Са2+-АТФазної реакції, очевидно, можна пояснити також 

великою кількістю Са2+-каналів на плазмалемі (Chatterjee et al., 2000; Bushart et al., 2013; Toyota 

et al., 2013; Nakano et al., 2021; Xu et al., 2022). Те, що низькі концентрації блокаторів Са2+-

каналів інгібували гравітропну реакцію, підтверджує значення двох систем у регуляції входу 

і виходу кальцію. Не є несподіваною висока активність Са2+-АТФаз у зоні ядра, яке 

функціонує з великими енергетичними витратами. А підвищена активність Са2+-АТФазної 

активності в зоні зосередження амілохлоропластів в апікальній частині клітини, очевидно, 

більше свідчить про структурну, а не функціональну роль Са2+ у мембранах пластид. 

Отож, результати досліджень різних нитчастих систем: протонема, ризоїди Chara, 

кореневі волоски, пилкові трубки, підтверджують пріоритет Са2+ в індукції гравітропізму. 

Важливо те, що вже на стадії перцепції формується градієнт Са2+, який відображає специфіку 

сигналізації всередині клітин, від чого залежить трансдукція сигналу у гравітропний ріст. 
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7.3. ГОРМОНАЛЬНА РЕГУЛЯЦІЯ ГРАВІТРОПІЗМУ ПРОТОНЕМИ МОХІВ 

Ростові рухи багатоклітинних рослин – фото- і гравітропізм, тісно корелюють з 

латеральним переміщенням ІОК (Merkys, Laurinavicius, 1990; Демків та ін., 2006; Vanneste, 

Friml, 2009; Roychoudhry et al., 2013; Хоркавців та ін., 2015; Braun et al., 2018). Для нитчастих 

структур з апікальним ростом участь ІОК у ростових рухах не є настільки очевидною, як для 

квіткових рослин. Протонема мохів синтезує ІОК та в її столонах функціонує транспортна 

система ауксину і їх участь давно визначена у диференціації гаметофіту (Лазаренко, Демків, 

1968; Bopp, 1990). ІОК регулює швидкість росту апікальних клітин, диференціацію каулонеми, 

корелятивне гальмування галуження, закладання бруньок гаметофорів (Johri, Desai, 1973; 

Lehnert, Bopp, 1983; Johri, 2020). З використанням міченої ІОК підтверджено базипетальний 

транспорт гормону в каулонемі й ризоїдах Funaria hygrometrica, гаметофіті Plagiomnium 

undulatum (Rose, Bopp, 1983; Rose, et al., 1983). Вміст ендогенної ІОК визначено у протонемі 

F. hygrometrica, Physcomitrium patens, Polytrichum formosum і встановлено, що він нижчий, ніж 

у квіткових рослинах (Bopp, 1980; Ashton et al., 1985; Jayaswal, Johri, 1985). 

На гравічутливість і гравітропний ріст протонеми впливають фітотропіни, які 

специфічно інгібують полярний транспорт ауксинів. Для вивчення питання про участь 

ауксинів у гравітропізмі ми проаналізували дію різних ростових речовин, зокрема блокаторів 

транспорту ІОК та синтетичних аналогів ауксину: 

ІОК ‒ індолілоцтову кислоту 

1-НОК ‒ 1-нафтилоцтову кислоту 

НФК ‒ N-1-нафтилфталамову кислоту 

ПХІМК ‒ ρ-хлорфеноксиізомасляну кислоту 

2,4-Д ‒ 2,4-дихлорфеноксиоцтовукислоту 

ТЙБК ‒ 2,3,5-трийодбензойну кислоту 

Фітотропін НФК у межах концентрацій 0,1–3,0 мкМ не змінював форми верхівки 

апікальної клітини, не порушував зонального розподілу амілопластів та істотно не зменшував 

частку згинів і значення кута гравітропного згину. На 10 мкМ концентрації НФК змінювався 

розподіл пластид і був заблокований гравітропний ріст. Результати аналізу впливу різних 

концентрацій НФК на гравітропний згин наведені на рис. 33.  

Починаючи з 0,5 мкМ НФК різко зменшувався кут гравітропного згину, одночасно 

зменшувалась частка гравічутливих клітин аж до повної втрати гравічутливості на високих 

концентраціях. Частково дію НФК знімав аналог ауксину 1-НОК. Якщо у середовище вносили 

суміш обох фітогормонів, то інгібіторний вплив НФК зменшувався, а гравітропний ріст з 

часом відновлювався (рис. 34). У суміші фітогормонів явний ростовий ефект отримали, коли 
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концентрація НФК була 10 мкМ, а 1-НОК – 20 мкМ. Гравічутливість відновлювали майже 80% 

клітин і кут згину збільшувався до 16°, порівняно з 5° на середовищі з НФК. 

 

 

Рис. 33. Вплив різних концентрацій фітотропіну НФК на гравітропний згин апікальних 

клітин протонеми Pohlia nutans 

 

 

 

 

 

 

 

Рис. 34. Дія фітогормону 1-НОК, фітотропіну НФК та їх сумішей на гравітропізм 

протонеми Pohlia nutans 

НФК гальмувала також ріст протонеми. Як показано на рис. 35, збільшення концентрації 

фітогормону від 0,5 до 1,0 мкМ сповільнювало швидкість росту: при 1 мкM НФК – приблизно 

на 26 %, а 10 мкМ – на 69 %. Cлабшу інгібіторну дію, порівняно з НФК, виявляла 20 мкМ 

НОК, зменшуючи швидкість росту лише на 10%, порівняно з контролем.  

Інші фітотропіни також інгібували гравітропізм (табл. 15). На концентрації 10 мкM 

ТЙБК знижувалася гравітропна реакція 60 % апікальних клітин, а 2,4-Д інгібувала 

гравітропізм на значно вищій 40 мкМ концентрації у 65 % клітин. 
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Рис. 35. Вплив НФК і 1-НОК на швидкість росту протонеми Pohlia nutans 

Таблиця 15 

Вплив фізіологічно активних фітотропінів на гравітропний ріст протонеми Pohlia 

nutans 

 

Фітотропіни 
Концентрація, 

мкМ 

Частка апікальних 

клітин зі згинами, % 

Кут згину, 

град 

Контроль 0 93,7 ± 4,1 18,6 ± 1,4 

ІОК 
20 

40 

95,0 ±9,2 

42,7 ± 4,8 

19,7 ± 1,9 

7,5 ± 1,1 

НФК 
3 

10 

61,2 ± 6,3 

40,1 ± 4,8 

14,4 ± 1,4 

5,3 ± 1,0 

1-НОК 
20 

40 

88,5 ± 8,3 

30,2 ± 2,2 

18,7 ± 1,8 

12,1 ± 1,2 

ТЙБК 
3 

10 

79,3 ± 7,2 

39,8 ± 3,0 

18,0 ± 2,0 

8,5 ± 0,9 

2,4-Д 
20 

40 

74,2 ± 7,1 

34,5 ± 3,1 

15,8 ± 1,9 

8,5 ± 0,9 

ПХІМК 10 61,3 ± 5,9 11,3 ± 1,2 

 

Антагоніст ауксину ПХІМК, так само як і ТЙБК, проявляв слабшу інгібуючу дію на 

гравізгин верхівок апікальних клітин. На основі результатів попередніх досліджень про вплив 

анти-ауксину на ріст протонеми мохів, а також участь полярного транспорту ауксинів в 

апікальному домінуванні (Демків та ін., 1999), проаналізовано дію ростових речовин (ІОК, 

НФК, ПХІМК) на галуження клітин протонеми (табл. 16).  
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Таблиця 16 

Вплив фізіологічно-активних речовин на галуження інтеркалярних клітин протонеми 

Pohlia nutans 

Концентрація 
Швидкість росту, 

мкм·год-1 

Клітина, що 

погалузилася* 

Коефіцієнт 

галуження** 

Контроль 13,1 ± 1,2 4,2 ± 0,1 38,7 ± 4,2 

ІОК, 1 мкМ 16,0 ± 1,5 5,8 ± 0,1 10,8 ± 2.8 

НФК, 5мкМ 10,0 ± 1,2 2,8 ± 0,1 51,4 ± 3,1 

ПХІМК, 5мкМ 9,8 ± 1,0 3,3 ± 0,1 45,3 ± 3,0 

Примітки:* ‒ номер клітини, рахуючи від апікальної;  

** ‒ відношення кількості клітин, що погалузилися, до загальної кількості клітин у столонах 

На відміну від анти-ауксину і фітотропіну, ІОК гальмувала галуження інтеркалярних 

клітин. Дію НФК і ПХІМК можна виділити як специфічну для галуження. Якщо в нормі 

галузилася четверта клітина, то під впливом фітотропіну і анти-ауксину галуження 

переміщалося до верхівки столону і погалузилася апікальна та субапікальна клітини (рис. 36 

б). Швидкість росту протонеми на підібраних нами концентраціях НФК і ПХІМК істотно не 

знижувалася, за винятком ІОК, яка трохи активувала видовження клітин. Вищі ж концентрації 

НФК і ПХІМК гальмували ріст апікальних клітин. Отже, можна допустити, що під впливом 

НФК і ПХІМК зменшився вміст ендогенного ауксину у другій (субапікальній) клітині, що 

зняло інгібіторний вплив ІОК на галуження інтеркалярних клітин. 

 

Рис. 36. Вплив фітотропіну НФК і ауксину ІОК (індолілоцтова кислота) на галуження 

клітин протонеми Pohlia nutans (Hedw.): а – контроль, погалузилася четверта інтеркалярна 

клітина; б – під впливом НФК погалузилися апікальна і субапікальна клітини; в – ІОК 

загальмувала галуження інтеркалярних клітин. Зб. 300× 

Якщо порівняти дію ІОК і аналога ауксину 1-НОК на гравітропний ріст, то тільки високі 

концентрації фітогормонів послаблювали гравітропну реакцію. Концентрація 40 мкМ ІОК 
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інгібувала як кількість згинів, так і величину кута. 1-НОК істотно знижувала лише відсоток 

згинів і менше впливала на кут (табл. 15). Показано (Schwuchow et al., 2001), що 1-НОК не 

впливала на напрям росту позитивно гравітропного мутанта C. purpureus, на відміну від дикої 

форми. Не зменшувалася також кількість клітин, які росли гравітропно. Тоді як НФК 

стимулювала дезорієнтацію гравітропного росту столонів дикої форми, в результаті чого 

напрям росту міг змінитися аж на 180⁰. 

Мохи синтезують ауксин, починаючи з ювенільної протонемної стадії, і ендогенні 

фітогормони беруть участь безпосередньо у регуляцію росту і розвитку гаметофіту (Bopp, 

1953; Kofler, 1957; Демків, та ін., 1999). Експериментально показано, що ІОК гаметофіту мохів 

має широкий спектр дії: стимулює ріст апікальних клітин, контролює галуження 

інтеркалярних клітин (Лазаренко, Демків, 1968), активує диференціацію каулонеми, 

утворення ризоїдів (Johri, Desai, 1973) та закладання бруньок (Bopp, 1953, 1974; Chopra, 

Vashistha, 1990). 

Базипетальний транспорт ІОК відбувається у низці поодиноких клітин хлоронеми й 

каулонеми (Rose, Bopp, 1983; Rose, et al., 1983) та у листкостеблових пагонах мохів 

(Schwuchow, et al., 2001). Аналіз базипетального транспорту ІОК в клітинах каулонеми та 

ризоїдів F. hygrometrica і Plagiomnium undulatum свідчить про наявність у клітинах 

специфічних переносників входу і виходу ауксину. Як функціонує транспортна система 

переносників всновлено для протопластів протонеми F. hygrometrica (Bopp, Geier, 1988; Geier 

et al., 1990; Braun et al., 2018) на прикладі виведення ІОК з клітини: фітотропіни НФК i TЙБК 

інгібували вихід ІОК, відповідно вміст ІОК у протопластах збільшувався. 

Дослідження гормонального впливу на гравітропізм протонеми Pohlia nutans свідчить 

про значення базипетального транспорту ІОК у трансдукції гравістимулу в одній верхівковій 

клітині. Високі концентрації екзогенної ІОК істотно гальмували галуження інтеркалярних 

клітин та інгібували кут гравітропного згину. Синтетична 1-НОК не лише знижувала частку 

негативно гравітропних столонів та кут згину, а й порушувала орієнтацію росту, стимулюючи 

позитивно гравітропний згин. Мабуть що високі концентрації як ІОК, так і 1-НОК призводять 

до надлишку фітогормонів у клітинах, а ймовірніше  те, що їхній негативний вплив 

зумовлений деструкцією апікально-базального градієнту ІОК. Такий висновок можна зробити, 

аналізуючи реакцію клітин на дію фітотропінів НФК i TЙБК які, як відомо, зв’язуються зі 

специфічними переносниками ІОК і блокують її вихід з клітин, впливаючи на градієнт ауксину 

в рецепторних клітинах і орієнтацію росту. Подібні результати про вплив фітотропінів на 

гравітропізм одержано для протонеми Ceratodon purpureus (Schwuchow et al., 2001). Тому, 

правомірним є заключення, що полярна транспортна система фітогормонів за участю 
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специфічних переносників і ендогенний градієнт ауксину забезпечує апікальне домінування і 

гравітропгий згин  структур з верхівковим типом росту. 

Привертають увагу молекулярні механізми міжклітинного транспорту і зв’язку ауксину 

з рецептором та диференційної передачі сигналу, а також дискусії навколо цих процесів 

(Roychoudhry et al., 2013; 2017; 2022; Wang, et al., 2015; Pernisova et al., 2016; Yoshihara, 

Spalding, 2017; Waidmann et al., 2019; 2020). Результати досліджень специфіки взаємодії 

субстрат/ліганд, свідчать, що у транспортній системі ауксину сайти виходу і дії ауксину дуже 

подібні. Відповідно, зроблено висновок про ідентичність або дуже близьку гомологію білків-

переносників і білків-транспортерів ауксину (Hertel, 1983; Sack, 1997). На противагу цьому, 

специфічність переносників входу і виходу ІОК відрізняється. Наприклад, відомо, що 1-НОК 

активніше стимулює транспорт ауксину і має дуже низьку спорідненість до переносників 

входу ауксину (Delbarre et al., 1996). Тобто, природа селективної транспортної системи 

ауксину неоднакова, хоча є спільні рецептори–медіатори дії ауксину. Так само функціонує 

транспортна система ауксинів у мохів (Rose, Bopp, 1983; Nymann, Cutter, 2011; Glime, 2017; 

Braun et al., 2018). Загалом транспорт ауксину є необхідним елементом встановлення і 

підтримання полярності клітин. Порушення у транспорті ауксину ведуть до редукції 

апікального домінування та інших ауксин-залежних фенотипних змін. НФК, як екзогенна 

ПХІМК, чи 1-НОК, стимулювала підвищення ауксину в апікальній клітині до субоптимальної 

концентрації. Це інгібувало апікальне домінування і активувало галуження клітин, у тому 

числі верхівкових. НФК блокувала вплив 1-НОК. Природа конкурентної взаємодії між НФК і 

1-НОК невідома, але, очевидно, 1-НОК могла стимулювати дію транспортерів виходу ІОК з 

клітини. Згідно з результатами досліджень (Roux et al., 2001), екзогенна АТФ, яка порушує 

нормальний градієнт АТФ на плазматичній мембрані, пригнічує витік ауксину і гравітропізм. 

Вважають також, що експортером ауксину можуть бути АТФ-залежні помпи. 

Отримані результати свідчать, що фітотропін НФК інгібує гравітропний згин більше, ніж 

ріст протонеми. Якщо 3 мкМ НФК інгібувала згин майже 40% клітин, то ріст клітин 

сповільнювався на 32%, (табл. 15 і 16). Тобто, НФК діяла специфічніше на гравізгин, ніж на 

ріст. Але, оскільки НФК інгібувала швидкість росту протонеми і швидкість гравітропного 

згину, розділяти ці два ефекти не цілком правомірно.  

Низькі концентрації фітотропіну НФК, на відміну від 1-НОК, можуть навіть 

стимулювати гравітропізм, але стимулююча дія фітотропіну знаходиться у вузькому інтервалі 

концентрацій. Тоді як концентрації більші від 0,5 мкМ блокують гравітропізм. 1-НОК, завдяки 

спорідненості до рецепторів, які переносять ауксин із клітини, знімала інгібіторний вплив 

НФК на міжклітинний транспорт ауксинів, унаслідок чого зберігався апікально‒базальний 
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градієнт потоку фітогормонів, а гравітропний ріст відновлювався. Перетворення механічної 

енергії у гравітропний згин пояснюють статолітною концепцією осідання пластид, яка 

підтверджена у багатьох роботах (Barlow 1995; Демків та ін., 1997; Sack, 1997). Основним 

механізмом залишається рух і/або тиск амілопластів у гравітаційному полі, який передається 

на елементи цитоскелету, котрі пересилають сигнал на переносники виходу ауксину сусідніх 

мембран (Goodbolé et al., 2000).  

Особливістю протонеми мохів є градієнт ендогенної ІОК і Са2+ , що має в апікальних 

клітинах однакову апікально-базальну направленість. Якщо враховувати специфіку згину 

апікальних клітин, у яких зміна орієнтації росту відбувається внаслідок переміщення ростової 

зони в куполі апікальної клітини, а не диференційного росту, то особливості гравітропізму 

багатоклітинних органів квіткових рослин (Hertel, 1983) не можна поширювати на протонему 

мохів. Базипетальний транспорт ІОК в апікальній клітині поляризує її функціонально і є 

чутливим сенсором до ендогенних змін та седиментації амілопластів (Merkys, Laurinavicius 

1990). Седиментація амілопластів спричинює локальне підвищення Са2+-АТФаз у зоні 

осідання пластид і місцях контакту з ендомембранами (Демкив и др., 1997). Тому можна 

допустити, що активація Са2+-АТФаз буде індукувати латеральну вісь транспорту Са2+ і 

відповідне переміщення Са2+-каналів на плазматичній мембрані клітини. Рівнодійна сила 

напрямів базипетального і латерального потоків Са2+ буде зміщуватися від центра на бокову 

ділянку апекса верхівкової клітини, ініціюючи новий потік іонів кальцію. Від зміни полярного 

транспорту Са2+ залежить напрям потоку ІОК і корекція та зміщення ростової зони. Якщо 

порушити транспорт ауксину фітотропінами, то це заблокує ріст і сприйняття гравістимулу 

(Хоркавців, Демків, 2003; Демків та ін., 2006). Отже, у гравітропізмі апікальної клітини 

протонеми домінує поляризуюча, а не ростова функція ІОК. 
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8.  ГРАВІМОРФОГЕНЕЗ ГАМЕТОФІТУ МОХІВ 

8.1. ГАЛУЖЕННЯ КЛІТИН ПРОТОНЕМИ CERATODON PURPUREUS В УМОВАХ 

ЗМІНЕНОЇ ГРАВІТАЦІЇ 

Рослини корегують свій ріст відносно світла та гравітації завдяки фото- та гравітропізму, 

що є визначальним для детермінації габітусу. Форма рослини залежить передусім від способу 

галуження і кута нахилу бічних гілок, який перебуває під впливом поляризуючої дії гравітації. 

Це ‒ загальнобіологічне явище та приклад самоорганізації розвитку, що контролює 

структурну специфіку кута нахилу гілок впродовж онтогенезу рослин. Його реалізація 

вимагає строгої координації росту та проліферації клітин, що залежать від розподілу ауксину 

і дози гравітаційної сили (Herranz, Medina, 2014; Kordyum, 2014). Поділ клітин, галуження й 

ріст латеральних галузок досліджували як гравізалежні процеси розвитку, що контролюються 

фітогормонами, положенням ядра в клітині та локальною активацією елементів цитоскелета 

(Хоркавців, Демків, 2003; Демків та ін., 2009; Kordyum et al., 2009; Хоркавців та ін., 2014, 

2015; Lobachevska et al., 2022). 

Експерименально визначено, що просторова орієнтація бокових галузок залежить від 

гравітаційного вектора. Розкладаючи чашки з протонемою під різними кутами до 

горизонтальної поверхні, ми методично змінювали величину сили тиску земного тяжіння на 

рослини (табл. 17). Кут латеральних гілок відносно головної осі росту пропорційно 

збільшувався із зменшенням кута нахилу чашок і унаслідок збільшення величини 

гравітаційної сили, тоді як кліностатування зменшувало дію сили гравітації в усіх варіантах 

дослідження. Відповідно до кута латеральних галузок, ріст гілок змінювався з граві– на 

плагіотропний.  

Таблиця 17 

Величина кутів латеральних галузок протонеми Ceratodon purpureus залежно від 

величини сили гравітації 

Кут нахилу чашок 

відносно 

горизонталі, град 

Кути латеральних галузок, град 

контроль, 1g після кліностатування 

0 82 ± 3.1 87 ± 5.6 

30 68 ± 3.4 79 ± 3.8 

60 45 ± 3.2 61 ± 5.2 

90 18 ± 0.8 43 ± 2.5 

 

Встановлено, що закладання галузок можна контролювати, змінюючи положення чашок 

з протонемою відносно вектора гравітаційної сили. Активували утворення галузок світловими 
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діодами, що випромінювали червоне світло низької 0,2 мкмоль∙м-2сек-1інтенсивності у 

спеціальних камерах BRIC протягом 3 год, не стимулюючи фототропізм. Чашки з 

гравітропною протонемою виставляли таким чином, щоби вектори світла і гравітації були 

зорієнтовалі паралельно або перпендикулярно один до одного: галузки закладалися залежно 

від напряму дії обидвох чинників (рис. 37).  

Однонаправлена дія ініціювала галуження з двох боків столону (рис. 37, а). Коли вектори 

світла і гравітації (1 g) зорієнтували перпендикулярно, а сила гравітації становила 1g, галузки 

домінували з одного боку – у напрямі дії гравітації (рис. 37, б). У контрольному варіанті (рис. 

28 в), коли протонема виросла на білому світлі, а у камері BRIC вектори світла і гравітації були 

спрямовані паралельно, (як на рис. 37, а), галузки закладалися з обох боків і кут нахилу під 

впливом гравітації змінювався у процесі їх росту. 

 

Рис. 37. Напрям росту латеральних галузок протонеми Ceratodon purpureus залежно від 

орієнтації векторів світла (ε) та гравітації (g): а ‒ паралельно, б ‒ перпендикулярно, в ‒ 

контроль: протонема росла на світлі; вектори світла та гравітації паралельні 

Надалі ріст галузок відбувався двоетапно: активація світлом стимулювала ріст клітинної 

стінки під прямим кутом до поздовжньої осі столону незалежно від вектора гравітації. Відомо, 

що під час мітозу припиняється або ж настає короткотривала реверсія гравітропного росту 

унаслідок реорганізації МТ цитоскелету, що порушує механізми перцепції гравістимулу (Cove 

et al., 2006). Очевидно, це може бути однією з причин, чому ріст галузки до завершення 

першого поділу відбувався перпендикулярно до материнської клітини. На наступному етапі 

після поділу і відділення дочірної клітини кут нахилу зменшувався з 90° до 50° і напрям росту 

галузки набував фіксованої гравізалежної орієнтації (рис. 37, в). Таким чином, лише після 

мітозу клітина ставала чутливою до гравітації. 
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Апікальна клітина протонеми – автономна система синтезу ауксину, який разом з 

іншими метаболітами інгібіторної дії транспортується в інтеркалярні клітини, створює там 

гальмівне поле, унаслідок чого галуження розпочинається в 3–4 клітині столону (Демкив, 

Сытник, 1985). Експериментально доведено, що метаболічний стан і, як наслідок корелятивне 

гальмування галуження, контролюється взаємодією цитокініну з ауксинами (Bopp, 1974; 

Демків, 1977; Демкив, Федык, 1977; Bopp, 1983; Хоркавців, Демків, 2003;). 

На світлі кут згину галузок протонеми С. purpureus змінювався вздовж головного 

столону від 30–40° до 60–80° і в основі ставав плагіотропний (рис. 38). Такий спосіб галуження 

зумовлений поступовим зниженням протидії силі тяжіння, що, у свою чергу, регулюється 

гормонально внаслідок послаблення апікального домінування.  

 

Рис. 38. Зміна кута нахилу бокових галузок Ceratodon purpureus (Brid.) Hedw. в 

апікально-базальному напрямі вздовж гравітропного столона 

Проаналізувано вплив ауксину та інгібітора ауксинового транспорту N–1-нафтил-

фталамової кислоти (НФК) на величину гравізалежного кута латеральних галузок протонеми 

C. рurpureus. Під дією 1,0 мкМ ІОК кут згину відносно вектора гравітації збільшувався на 20°, 

а 10 мкМ НФК загальмовувала антигравітропну реакцію гілок. Ефективність впливу 

фітотропіну на величину кута була вищою у базальному напрямі, кут зменшувався на 15 ‒ 20° 

(рис. 33). Проведені дослідження свідчать, що орієнтація бокових гілок залежить від вмісту 

фітогормонів. Причиною нижчої гравічутливості і різної орієнтації відгалужень є інгібуючий 

вплив ауксину, синтез якого збільшувався у материнській клітині, що галузилася, й у морфозах 

на апікальних клітинах, які утворювалися під впливом червоного світла (Bopp, 1983, 

Хоркавців Демків, 2003).  
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Кліностатування стимулювало збільшення кута згину, а втрата поляризуючої дії 

гравітації мала навіть більший інгібуючий вплив, ніж вплив ауксину (рис. 39). Отже, редукція 

полярного транспорту ІОК, її вмісту чи зміна векторної дії гравітації призводили до 

зменшення протидії силі земного тяжіння, і як наслідок – плагіотропного росту латеральних 

гілок протонеми.  

 

Рис. 39. Величина кута латеральних гілок Ceratodon purpureus (Brid.) Hedw. в умовах 

сталої і зміненої гравітації під впливом фітогормонів. 

Отже, модуляція сигнальної системи ІОК за участю інгібітора транспорту ауксину 

ефективно впливає на величину гравізалежного кута згину латеральних гілок, який 

визначається ендогенною протидією автотропного і гравітропного росту (Демкив и др., 1997). 

Мабуть, протидію тропізмів і кут згину забезпечує перерозподіл ауксину. Кут згину органу у 

певних екологічних умовах набуває особливого значення, бо дає змогу дістатися до джерел 

живлення ‒ поживних речовин та води у ґрунті чи світла на поверхні субстрату. Можливість 

розділити гравітропну і антигравітропну реакції та визначити роль ауксин-сигнальної системи 

є вагомою експериментальною базою для досліджень анізотропного росту латеральних 

пагонів рослин. 

У дослідах з Ceratodon purpureus i Physcomitrium patens з’ясовано особливості 

гравіреакцій, що пов’язані з транспортом гормонів та активністю Са2+ (Хоркавців, Демків, 

2003; Cove, Quatrano, 2006). Визначено, що витоку іонів ІОК передує перерозподіл Са2+-

каналів і швидший вхід Са2+ у клітину. Система корегує потік ІОК і апікальне домінування, 

що було порушене дією екзогенної ІОК. Тому в гравітропізмі протонеми мохів сигнальну 

систему ауксину з іонами Са2+ розглядають як поляризуючий фактор (Cove et al., 2006; Демків 

та ін., 2006; Хоркавців та ін., 2015). Під час латерального галуження ауксин є індуктором росту 

пагона та здійснює контроль за гравізалежним кутом згину і автотропізмом (Hangarter, 1997; 

Khorkavtsiv, Kit, 2013; Rоychoudhry et al., 2013). У різних екологічних умовах кут згину органу 



79 
 
 

має важливе значення, бо дає змогу дістатися до джерел живлення ‒ поживних речовин та води 

у ґрунті чи світла на поверхні субстрату. 

Генератором галуження протонеми є ядро і підвищена функціональна активність клітин, 

в яких здійснюється диференційний ріст. Найбільш ймовірно, що місце закладання ростка – 

процес стохастичний, а програма галуження клітин не має чіткої часової залежності. Однак 

експериментально можна ініціювати передумови для галуження та змінити локалізацію 

ростків залежно від орієнтації векторів світла і гравітації. Під впливом світла та за участю 

гравітації у певній ділянці клітини відбувається структурна і функціональна поляризація, а 

множинна взаємодія клітинних компонентів призводить до локального росту клітинної стінки. 

Одним з таких компонентів у ланці сприйняття і трансдукції сигналу є ядро, яке чітко мігрує 

до місця галуження.  

Якщо нахиляли чашки зі спорами мохів C. purpures, P. рatens або водоростей Onoclea чи 

Fucus відносно горизонтальної поверхні, ядро рухалося до місця локалізації ризоїда. Напрям 

росту проростків в таких умовах змінювався залежно від положення рослин щодо вектора 

гравітації (Пундяк та ін., 2002; Nick, 2013).  

Встановлено, що саме гравітація впливає на направленість руху ядра Ceratopteris 

richardii, а відеоспостереження в експерименті на Shuttle свідчать про рандомічне 

переміщення ядра замість поляризованого руху до основи клітини (Roux et al., 2003; Chebli, 

Geitmann, 2011). Отже, рух ядра перебуває під дією гравітаційної сили, яка енергетично 

мобілізує транспортні системи, що використовуються для його переміщення (Cove et al., 2006; 

Herranz, Medina, 2014).  

Показано, що ядро не є статолітом, як амілопласти, тому що не мігрує до основи 

апікальної клітини, якщо змінити положення протонеми щодо вектора гравітації на 180º 

(Schwuchow et al., 2002). Однак чітко стверджувати, що ядро в інтеркалярних клітинах не 

задіяне у реакції на гравістимул не можна. Так, ядро у субапікальній клітині C. purpures 

знаходиться ближче до верхньої перетинки, аніж у центрі (рис. 40). Можливо тому, що ядро є 

чутливою клітинною органелою як до слабих сигналів, так і швидкої зміни сигналу (Manzano 

et al, 2016; Medina et al., 2021,b). Крім того, механічні стимули долучаються до систем 

контролю за положенням ядра і формуванням фрагмопласту та клітинної перетинки, які 

змінюються в умовах мікрогравітації, можливо унаслідок впливу на рівні регуляції стадій 

клітинного циклу (Matia et al., 2010; Herrans, Medina, 2014;  Лобачевська та ін., 2015).  
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Рис. 40. Розміщення ядер у клітинах протонеми Ceratodon purpureus (Brid.) Hedw. після 

гравістимуляції: 1 – довжина клітин 170 мкм; 2 – відстань ядра до клітинної перетинки, мкм.  

У клітинах, що росуть, і під час галуження протонеми ядро постійно перебуває у 

динамічному русі, мігруючи до місця стимуляції росту (рис. 41). Ядро часто знаходилося біля 

місця закладання ростка ще перед його утворенням, випереджаючи ріст клітинної стінки (рис. 

41, 2), ділилося (рис. 41, 3,4) і поверталося назад в центр клітини (41, 5).  

Після кліностатування протонеми рух ядра відрізнявся від протонеми, що росла на світлі: 

інколи ядро продовжувало рухатися, а апекс галузки вже був чітко сформований (рис. 41, 1,6). 

Механізми руху ядра і морфологічного ефекту визначені недостатньо чітко. Можливо, 

змінювався контроль ядра за повним клітинним циклом – ростом і мітозом клітини, між якими 

існує кореляція, однак не настільки міцна, щоби не залежати від гравітації, як одного із 

статичних екологічних факторів (Cove et al., 2006; Medina, Herranz, 2010). Частіше, аніж на 

протонемі, що росла на світлі, росток утворювався у верхній частині клітини гравітропної 

протонеми, майже під поперечною перетинкою (рис. 35, 2). Тобто, як низка інших процесів, 

які ми обговорюємо, місце закладання латеральних галузок, як недетермінована зона росту, 

модифікується за участю гравітаційної сили. Регуляторні функції ядра також можуть залежати 

від впливу зовнішних факторів як на гормональне співвідношення, так і на генну експресію 

(Matia et al, 2010; Manzano et al., 2016). 

У літературі чимало відмінних пояснень координації росту і проліферації під впливом 

мікрогравітації (наприклад, клітинного циклу, розвитку клітинної стінки, видовження клітин).  
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Рис. 41. Положення ядер у клітинах протонеми Ceratodon purpureus під час їх галуження: 

a ‒ протонема зі світла; 2-5 ‒ гравітропна протонема; 6-7 ‒ протонема після кліностатування; 

штрих ‒ 20 мкм. 

В умовах мікрогравітації мітотичний цикл скорочується унаслідок змін тривалості періодів 

стадії G1 i G2 (Medina, Herranz, 2010). Зокрема, у Космосі проліферація може підвищуватися, 

а тривалість видовження клітин зменшуватися (Matia et al., 2010; Kordyum, 2014; Manzano et 

al., 2016). Вважають, що ріст і поділ „роз’єднані”, унаслідок скорочення G2 фази, що 

призводить до акселерації клітинної поділу і формування чисельних, коротких клітин. У 

іншому експерименті з Arabidopsis thalina у космосі епідермальних клітин було менше, ніж у 

контролі на Землі, унаслідок видовження клітин (Paul et al., 2012; Medina, et al., 2021,a,b). 

Гравітропний ріст під час мітозу припиняється або ж настає короткотривала реверсія 

унаслідок реорганізації МТ цитоскелету, що порушує механізми перцепції гравістимулу (Cove 

et al., 2006; Matia et al., 2010). Очевидно, це може бути однією з причин, чому клітинна стінка 

до завершення першого поділу росте перпендикулярно до материнської клітини і лише після 

цього росток стає чутливим до гравітації та відновлює гравізалежну вісь росту.  

Під впливом гравітації у темряві ріст гравітропної протонеми C. рurpureus 

пришвидшувався і розміри клітин були більші, але їх кількість значно меншою, ніж у контролі 

і після кліноротації (рис. 42). Чисельність клітин могла зменшуватися унаслідок розтягання, 

яке випереджало мітоз, хоча тривалість проліферативного циклу могла й не змінюватися. 

Можливо, що за цей період підвищувалася активність ядерець і біогенез рибосом, оскільки 

встановлено, що умови зміненої гравітації призводять до порушень нуклеолярної активності 
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(Matia et al., 2010; Kordyum, 2014; Micco et al., 2014). Таким чином, дослідження з C. рurpureus 

підтверджують поляризуючу дію гравітації, що підсилює участь ядра у фізіологічних і 

морфогенетичних процесах клітин. Проте рух ядра не лише відповідь на зовнішні фактори 

середовища, а й мікроумови клітини і чітка міграція ядра є передумовою підтримання 

просторової орієнтації поділів і типової форми клітин (Cove et al., 2006; Qu, Sun, 2008). 

 

Рис. 42. Кількість клітин у протонемних столонах Ceratodon рurpureus, довжина столону 

4 мм: 1 – контроль, протонема із світла; 2 – протонема після кліностатування; 3 – протонема 

після гравістимуляції.  

По-іншому або й навпаки, відбувався процес поділу → росту під час ініціації галуження, 

коли поділ ядра інколи завершувався ще до візуального росту галузки (рис. 41, 2,3). Отже, 

клітинний цикл слід розглядати як сукупність ймовірних і детермінованих процесів, які 

контролюють часову упорядкованість циклу і відрізняються у морфогенезі різних органів 

(Goodwin, 1976). Варто уваги й те, що затримка клітин Physcomitrium patens на стадії G2 

клітинного циклу, які містять 2 С набір ДНК, розглядається як важлива стратегія виживання 

гаплоїдного організму (Cuming, 2009). 

Взаємозв’язки між ДНК, РНК і синтезом білка складні й ідентифікувати фізіологічні 

сигнали, які регулюють переходи одного процесу в інший або синтез важко (Baluška et al., 

2009; Baluška, Volkman, 2011; Kordyum, 2014; Su et al., 2017; Kordyum, Hasenstein, 2021). 

Узагальнені дані про вплив гравітації на систему поділ – ріст клітин свідчать, що такі основні 

клітинні функції не мають прямого відношення до гравіперцепції, але модифікуються зміною 

рівня гравітаційної сили (Kordyum, 2014). Можна вважати, що мікрогравітація і зміна 

величини 1 g є стресовими екологічними факторами, що впливають на механізми росту і 

клітинного циклу.  

До зони ініціації ростка ядро завжди мігрує в оточенні білків цитоскелету (рис. 43, 1,4). 

Локальне скупчення МТ цитоскелету знайдено у місці поділу клітини ще перед візуальним 
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ростом клітинної стінки (рис. 43, 2). Пучки МТ з’являлися між ядром і місцем майбутнього 

поділу, істотно потовщувалися і були коротші під час руху ядра (рис. 37, 3).  

 

Рис. 43. Імунофлуоресценція МТ в клітинах Ceratodon purpureus (Brid.) Hedw.: 1 – в 

апікальній клітині тубулінові мікротрубочки у вигляді поздовжних тяжів утворюють сітку 

цитоскелету по усій довжині клітини; 2, 3, 4 – вища інтенсивність флуоресценції МТ клітин, 

що погалузилися, у верхівці бруньки і біля ядра; бр. – брунька; м – мітоз в клітині ростка, 

унаслідок якого утворюється перетинка, що відділяє росток від материнської клітини; я – ядро. 

Білки цитоскелету функціонально активніші під час цитокінезу. Відомо, що 

полімеризація тубуліну таксолом інгібувала рух ядра та порушувала орієнтацію клітинної 

перетинки (Demkiv et al., 2003). Імунофлуоресценція тубуліну підвищувалася під впливом 

низьких інтенсивностей червоного світла, тому слід вважати, що світло контролює 

локалізацію активного тубуліну (Kordyum et al., 2009). Ймовірно, значення білків цитоскелету 

полягає насамперед у їх сигнальній і структурній функціях ‒ вони включаються у гравіреакцію 

під час орієнтації мітотичного веретена та формування клітинної перетинки і організації 

мікрофібрил целюлози. Їх динамічна структурна реорганізація, як структурного скелету 

клітин, є обов’язковою на різних стадіях росту (рис. 43, 3; 44). Тубулінові мікротрубочки 

цитоскелету також є ланкою транспортної системи ядра. Надалі система МТ долучалася до 

регуляції росту клітинної стінки, транспорту ауксинів (Nick, 2013), латерального росту пагона 

та розвитку бруньки.  
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Актинові мікрофіламенти (МФ) утворювали сітку у вигляді товстіших чи тонших тяжів 

вздовж клітинних стінок або поздовжних і поперечних дуг, локальних скупчень в апексі 

верхівкової клітини протонеми Chara (рис. 44) і на різних стадіях розвитку бруньок (Demkiv 

et al., 2003; Хоркавців та ін., 2015). Очевидно сітка МФ функціонує як структурний каркас 

клітини під час швидкого росту і високих темпів поділів клітин протонеми чи бруньок, 

оберігаючи апікальний ростовий центр від пошкоджень. Залишаються питання про 

метаболічні шляхи впливу гравітації на динаміку та перебудову елементів цитоскелету під час 

руху ядра і галуження клітин протонеми.  

Дослідження впливу інгібіторів тубулінового і 

актинового цитоскелету на фото‒ і гравітропізм, 

підтвердило участь МТ і МФ у верхівковому рості. 

Однак залежність гравітропізму від організації МФ 

виявилася істотнішою, ніж від МТ, що свідчить 

лише про різну роль елементів цитоскелету у 

трансдукції фото‒ і гравісигналу (Demkiv et al., 

2003; Kordyum et al., 2009; Шевченко, Кордюм, 

2012). 

Отже, залежно від векторної спрямованості 

сили тяжіння та градієнтного розподілу ауксину 

змінюється гравічутливість протонеми і орієнтація росту латеральних галузок, що розширює 

фенотипну пластичність мохів і пристосування до умов середовища. Напрям росту галузок 

протонеми Ceratodon purpureus визначається кутом їх згину відносно вектора земного тяжіння 

та сигнальною системою ІОК. Інгібування полярного транспорту ауксину за участю нафтил-

фталамової кислоти (НФК) призводило до зменшення протидії гравітації та стимулювало 

плагіотропний ріст латеральних галузок. Встановлено, що під впливом гравітації 

порушувалася координація росту та поділ клітин, хоча тривалість мітотичного циклу не 

змінювалася. Ініціація галуження і ріст клітинної стінки протонеми випереджали переміщення 

ядра до нової зони росту, де закладався росток. Рух ядра корелював з формуванням нової зони 

росту та активністю тубулінового цитоскелету. Галуженню передувала локальна активація 

мікротрубочок цитоскелету, які оточували ядро під час його переміщення, забезпечуючи 

сигнальну та транспортну функції клітини. 

  

Рис. 44. Верхівка апікальних клітин 

протонеми Chara: імунофлуоресценція 

мікротрубочок (МТ) і мікрофіламентів 

(МФ) (за Braun, 2018). 
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8.2. ГРАВІЗАЛЕЖНИЙ РІСТ, ДИФЕРЕНЦІАЦІЯ КЛІТИН ПРОТОНЕМИ І 

МОРФОЛОГІЧНА ФОРМА ДЕРНИН РІЗНИХ ВИДІВ МОХІВ 

У 1996 р. в експерименті "Протонема" на борту біосупутника Біон‒11 вперше виявили 

спіральний ріст протонеми Ceratodon purpureus (Демків та ін., 1998). На відміну від чітко 

вираженого негативного гравітропізму протонеми у контролі на Землі, в умовах 

мікрогравітації столони закручувалися і дернина набувала форму спіралі або ж столони у 

вигляді „лопатей турбіниˮ розбігалися у різні сторони. Пізніше такі морфологічні форми 

дернин одержали в експериментах на борту космічних кораблів США у 87-й та 107-й місіях 

(Kern, Sack, 1999; Demkiv et al., 2003: Kern et al., 2005). На нашу думку, важливо 

проаналізувати особливості переходу лінійного росту у спіральний, визначити вплив 

гравітації (реальної та симульованої кліностатуванням), умов освітлення та складу поживного 

середовища на гравіморфогенез протонемної дернини. 

На Землі в умовах сталої дії гравітації протонема C. purpureus, Physcomitrium patens і 

Barbula unguiculata росте у темряві вверх, утворюючи пасмо негативно гравітропних столонів 

(рис. 45, а). Натомість, на світлі столони ростуть у різні боки і розвивається дернина радіально 

симетричної форми. Протонема P. patens і B. unguiculata на світлі, як і C. рurpureus, також 

може утворювати спіральні столони (рис. 45, 46, 47). 

 

Рис. 45. Морфологічна форма дернинок Ceratodon purpureus  у темряві (а,в,г,д) і на світлі 

(б); гравітропна протонема (а); спіральна форма (б); дернина віялоподібної форми після 

кліностатування і мікрогравітації (в, г); спіральна форма дернин в умовах мікрогравітації (д). 

Рис. 45, д представлено з дозволу В. Керна (Kern et al., 2005). Штрих = 200 мкм. 

 

Рис. 46. Морфологічна форма дернинок Physcomitrium patens на світлі: а ‒ радіальна 

форма; б, в – спіральні столони ; г – спіральна дернина із гаметофорами; штрих =200 мкм. 
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Рис. 47. Форми  дернинок Barbula unguiсulata, що утворилися на світлі: а – 14-денна 

дернина радіальної форми; б – 7-денна дернина на початковій стадії скручування столонів; в, г 

– 12 і 21-денні дернинки спіральної форми; штрих = 300 мкм для а, б, в.  

Нитчаста протонема мохів формується з двох типів столонів ‒ хлоронеми і каулонеми. 

Клітини хлоронеми фотосинтетично активні завдяки численним хлоропластам, тоді як 

радіальний і спіральний ріст та асиміляційна діяльність каулонемних столонів сприяють 

розростанню дернин різної форми. Відомо, що баланс між хлоронемою і каулонемою залежить 

від інтенсивності освітлення та співвідношення фітогормонів. Утворення каулонеми 

стимулюють високі інтенсивності освітлення, глюкоза й ауксин, але інгібують цитокініни 

(Демків та ін., 2006; Хоркавців та ін., 2015; Bopp, 1983; Reski, 1998). Світло і глюкоза можуть 

мати спільний механізм дії, оскільки вуглеводи є головним продуктом фотосинтезу і 

енергетичним чинником диференціації протонеми (Структура виду…, 2001; Glime, 2017). 

Досліджувані види мохів по різному реагують на дію гравітації. Найчутливішою є 

хлоронема C. purpureus, її столони через 6 год після гравістимуляції утворювали 40° згин. Ріст 

B. unguiculata відбувався повільніше і за той самий час кут згину хлоронемних і каулонемних 

столонів дорівнював 30°. У P. patens гравічутливими переважно є ризоїди і каулонемні 

столони, а не хлоронема, кут згину як і в B. unguiculatа ‒ 30°. 

На світлі протонема C. purpureus росте плагіотропно, дернинка має симетрично круглу 

форму, радіальні столони не згинаються і після диференціації каулонеми напрям росту 

протонеми і форма дернинки загалом не змінюється. Інтеркалярні клітини протонеми 

галузилися і новоутворені бокові столони, як і каулонемні росли радіально. Проте, час від 

часу, на світлі головні і бокові столони можуть симетрично загинатися і тоді форма дернинки 

виглядає спіральною (рис. 45, б)  

Дернинка P. patens на світлі також радіальної форми (рис. 46, а), однак кінці головних 

столонів можуть згинатися вправо або вліво (рис. 46, б, в). Бокові галузки спочатку росли 

прямолінійно, лише згодом, як і головні столони, загиналися в один бік і дернинка набирала 

спірального вигляду. На дугоподібних головних столонах розвивалися листостеблові 

гаметофори (рис. 46, г).  
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На світлі, головні столони B. unguiculata відразу відхиляються дуговидно, унаслідок чого 

утворюються синхронні спіральні згини направлені проти годинникової стрілки. Дернинка 

має чітко виражену спіральну форму (рис. 47, в, г). Спіральність столонів, наймовірніше 

видоспецифічний тип росту, що залежить насамперед від диференціації клітин каулонеми з 

косими клітинними перетинками як передумови спіральності дернин. Каулонемна стадія 

властива для всіх проаналізованих видів, але початок диференціації клітин часово 

відрізняється, що є основною причиною різної спіралізації і форми дернин. Значною мірою 

зміна орієнтації може визначатися умовами середовища, транспортом фітогормонів та іншими 

чинниками. Наприклад, якщо у середовище додавали глюкозу, столони C. purpureus росли за 

стрілкою годинника, без глюкози у протилежному напрямі. Азотнокислий амоній істотно не 

впливав на характер згинів, але пришвидшував процес спіралізації дернинки, очевидно, 

стимулюючи диференціацію каулонеми, але при цьому не відзначали активації галуження 

(Лесняк, Демків, 2005; Демків та ін., 2006). 

У морфологічній будові дернинок проаналізованих видів, що росли на світлі, виділяють 

центральну і латеральну частини столонів. Центральна частина дернинки сформована з 

столонів хлоронемного типу, які щільно прилягають один до одного, а поза її межі вибігають 

окремі каулонемні столони, що утворюють латеральну зону. У P. patens і B. unguiculata якраз 

ці столони ростуть дугоподібно. Протонема латеральної частини дернинки галузиться, 

новоутворені бокові столони змінюють напрям росту на круговий і дернинка набуває 

спіральної форми (рис. 46, 47). Чи така властивість закономірна чи виникає унаслідок 

зовнішних факторів, наприклад умов середовища чи поверхневих фізичних сил, є цікавою 

морфогенетичною проблемою.   

У темряві у гравітаційному полі протонема росла паралельно до вектора гравітації 

негативно гравітропно (рис. 45, а). Після перенесення гравітропної протонеми в умови 

мікрогравітації або на кліностат напрям росту столонів змінювався. На кліностаті у темряві 

дернинки C. purpureus росли спірально і столони загиналися в один бік – за годинниковою 

стрілкою. Дернинка C. purpureus виглядала як „спіральна туманністьˮ, завдяки тому, що 

згиналися всі столони – головні і бокові (Kofler, 1959; Лазаренко та ін., 1961). Частина 

столонів, зокрема крайніх, відхилялася від вертикальної осі росту. Після диференціації 

каулонеми з обох сторін від пасма утворювалися гвинтоподібні спіралі (рис. 45, в, г), які 

закручувалися у різні боки, так що дернинка мала віялоподібний вигляд. Спіральні дернинки 

утворювалися незалежно від напряму ротації кліностату (за чи проти годинникової стрілки) та 

положення чашок (вертикально чи горизонтально). Подібні спіральні дернинки C. purpureus 

утворювалися в умовах мікрогравітації (Демків та ін., 1998; Kern, Sack, 1999, Kern et al., 2005; 
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Lobachevska et al., 2022). Столони, які росли ближче до центра гравітропного пасма, також 

розходилися в обидва боки, однак росли дуже щільно, унаслідок взаємого контактного впливу, 

тому що і загини були плавні, дугоподібні. 

Спіральна форма дернинки P. patens під час кліностатування формувалася завдяки 

згинам лише головних столонів. Бокові столони моху росли повільно, тому головні 

отримували перевагу – швидше росли, скоріше відбувалася диференціація каулонеми і 

розпочинався дугоподібний ріст. Протонема Barbula unguiculata на кліностаті в темряві не 

утворювала спіральних згинів, а росла радіально. Лише на світлі столони згиналися 

дуговидно, і морфологічно дернинка B. unguiculata, яка сформувалася на світлі, і дернинка C. 

purpureus, що виросла у темряві або в умовах мікрогравітації, виглядали однаково. Отже, у 

випадку з B. unguiculata гравітація (у темряві) діяла як обмежуючий фактор і гальмувала 

спіральний тип росту, але не впливала на утворення спіральних структур у дернинках C. 

рurpureus (рис. 39,  д). Це чітко продемонстровано у спільному українсько-американському 

експерименті на борту космічного корабля Колумбія (Kern, Sack, 1999; Кордюм, Чепмен, 

2007). 

З диференціації каулонеми розпочинається переорієнтація прямолінійного росту 

столонів протонеми на дугоподібний спіральний. Дослідження диференціації протонеми 

різних видів мохів свідчать, що для конверсії хлоронеми у каулонему необхідні певні умови. 

Каулонема не утворюється на низьких інтенсивностях освітлення (не менше 500 лк), низькій 

температурі (5° або менше), у рідкому середовищі і т.д. (Лазаренко та ін., 1961; Kofler, 1959). 

Для нормальної диференціації у темряві використовують енергетично збагачене 0,15 М 

глюкозою середовище Кнопа (Демкив и др., 1977; Kern, Sack, 1999). Відомо також, що низькі 

концентрації ауксину впливають на розвиток каулонеми (Bopp, 1983). З поміж зазначених 

факторів важливими для диференціації протонеми є кількість клітин у протонемній нитці і 

погалужень столонів, тобто густота дернини, її загальний обсяг. Очевидно, що клітини 

продукують виділення в субстрат речовин, можливо гормонів, цукрів чи ферментів, які 

стимулюють диференціацію каулонеми.  

З таких міркувань планували дослідження впливу світла, глюкози і ауксину на 

диференціацію каулонеми та галуження клітин головних столонів. В експерименті 

використали B. unguiculata, тому що серед досліджуваних видів протонема цього виду 

найкраще утворює спіральні структури на світлі. Як і слід було сподіватися, низькі 

інтенсивності освітлення (6 мкмоль‧м-2‧сек-1) стимулювали утворення хлоронеми та 

затримували диференціацію каулонеми. Однак на субстраті з 0,15 М глюкозою утворювалися 

каулонемні столони і їх кількість збільшувалася на низьких і на високих інтенсивностях 
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освітлення (рис. 48). На середовищі з 1,0 мкМ 1-НОК (1-нафтилоцтова кислота) кількість 

каулонемних столонів у дернинці теж підвищувалася (35 %, порівняно з 20 % у контролі), але 

стимулююча дія глюкози була значно вищою, ніж 1-НОК. Вплив ауксину на утворення 

каулонемних столонів був істотніший на високих інтенсивностях освітлення, тоді як дія 

глюкози нівелювала залежність диференціації клітин каулонеми від  інтенсивності освітлення.  

 

Рис. 48. Кількість Nст. каулонемних столонів Burbula unguiculatа, що утворилися на 

різних інтенсивностях освітлення: 1 – 6 мкмоль·м-2сек-1, 2 – 30 мкмоль‧м-2‧сек-1 

 

Рис. 49. Частота fгал. галуження каулонемних клітин протонеми Physcomitrium patens і 

Bаrbula unguiculata: 1 – головних столонів, 2 – бокових столонів  

Дернина мохів наростає унаслідок приросту головних столонів у довжину, а її розміри 

збільшуються завдяки галуженню інтеркалярних клітин протонеми. Частота галуження і 

довжина бокових столонів змінюється залежно від умов вирощування. Результати досліджень 

з 0,15 М глюкозою та 1,0 мкМ НОК і активність галуження головних каулонемних столонів і 

бокових хлоронемних відгалужень наведено на рис. 49. Як свідчать результати (рис. 49), 

головні столони B. unguiculata і P. patens у контролі галузилися дуже інтенсивно, глюкоза ще 
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більше посилювала галуження, а ауксин, навпаки, знижував темп галуження. Глюкоза і ауксин 

стимулювали також галуження бокових столонів, інтенсивніше у P. patens, ніж B. unguiculatа. 

Крім частого галуження головних столонів B. unguiculata та P. patens галузки 

закладалися і на довгих зігнутих столонах (100‒120 клітин) переважно на зовнішній 

(периферичній) поверхні столону, тоді як на прямих столонах, котрі росли радіально, галузки 

формувалися почергово з обох боків. Але у P. patens частіше спіральні витки утворювали 

довгі, а у B. unguiculata короткі столони (10–15 клітин), яких значно більше, ніж довгих. 90 % 

бокових хлоронемних галузок B. unguiculata і P. patens росли поволі, їх довжина сягала 50 ± 

0,4 мкм і лише 10 % столонів мали довжину 170 ± 9,2 мкм. Очевидно тому, що коротких 

спіральних столонів у B. unguiculata більше, ‒ дернинка густіша, спіралізація чіткіша, ніж у P. 

patens, і тому морфологічна форма дернинок різна.  

Чутливість апікальних клітин до гравітації виникає на різних стадіях диференціації 

протонеми і є видозалежною. У Ceratodon purpureus гравічутливою є хлоронема, у Funaria 

hygrometrica і B. unguiculata – каулонема, у P. patens гравітропно ростуть ризоїди і каулонема. 

Отже, каулонемна стадія, як обов’язкова умова спірального росту і гравічутливості, спільна 

для одних видів мохів, але виконує різні функції у морфогенезі. Тому, досліджуючи 

гравічутливість різних видів, слід враховувати особливості їх диференціації та розвитку в 

онтогенезі. 

У гравітаційному полі в умовах освітлення столони стеляться по поверхні субстрату, 

радіально формуючи симетричні дернинки, а після диференціації каулонеми і формування 

бруньок гаметофорів синхронно закручуються у вигляді спіралей. Не виключено, що саме 

паралельна направленість факторів зумовлює незалежний як від світла, так і від гравітації 

прямолінійний радіальний напрям росту. У темряві саме через відсутність світла ріст 

відбувається строго в одному напрямі – негативно гравітропно. В умовах кліностатування і 

мікрогравітації виявляється певна автономність росту столонів від гравітації та світла і різні 

види мохів ростуть неоднако – прямолінійно або спірально згідно з програмою розвитку.  

Cпіральні протонемні дернини спочатку виявили у культурі мохів і вперше їх описали 

для Funaria hygrometrica, Fissidens bryoides (Hedw.), Barbula unguiculate, Tortula truncata 

(Hedw.) Mitt., Mnium spinosum, Dicranum scoparium (Hedw.), Polytrichum sp. (Kofler, 1957, 1959; 

1965; Bopp, 1959; Лазаренко та ін., 1961). Протонема одних видів мохів, наприклад 

Physcomitrium patens, загинається за годинниковою стрілкою, а B. unguiculatа ‒ проти стрілки 

годинника, але за різних умов напрям росту міг змінитися. Л. Кофлер вважала, що  причиною 

спіралізації протонеми є гравітація, і ніякі ендогенні фактори не беруть участі у цьому явищі . 

(Kofler, 1959). Проте було встановлено, що гравітація відіграє важливу роль у спіралізації, але 
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спільно зі світлом. М. Бопп звертав увагу на те, що орієнтація спіралі залежить від напряму та 

інтенсивності освітлення (Bopp, 1963). Але зміна орієнтації спіралі під впливом низьких 

концентрацій глюкози означає, що напрям визначається екзогенно за участю гексокінази 

(Kofler, 1959, 1963). Е. Синнот допускав, що спіральність ініціюється нахилом клітинної 

перетинки (Sinnott, 2015). Однак, обов’язковим для спірального росту є диференціація клітин 

каулонеми з косими міжклітинними перетинками. Косі перетинки механічно впливають на 

переміщення ростової зони в апексі верхівкової клітини, що може залежати від положення 

веретена під час мітозу, і детермінувати орієнтацію росту. 

Розміщення елементів цитоскелету впливає на апекс верхівкової клітини, а організація 

тубулінових елементів цитоскелету мікротрубочок (МТ) може змінюватися під впливом 

гравітації і фітогормонів (Nick, Furuya, 1996; Demkiv et al., 2003; Cove et al., 2006; Blancaflor, 

2013; He et al., 2020). Клітини спіральних столонів каулонеми після кліностатування мали 

довгі товсті тяжі МТ, які розміщені паралельно до клітинної стінки (Khorkavtsiv, Kardash, 

2001; Demkiv et al, 2003). Тобто, спіральна форма клітин каулонеми супроводжується такою ж 

орієнтацією філаментів МТ. Чи існує кореляція між ростом клітинної стінки і організацією 

цитоскелету не з’ясовано, оскільки трапляються клітини, де МТ орієнтовані по-іншому. 

С. Тітамаді зі співавторами (Thitamadee et al., 2002) припускають, що МТ якимсь чином беруть 

участь у спіральному рості і можуть бути частиною механізму контролю за формою росту 

коренів Arabidopsis. Якщо прийняти гіпотезу про взаємодію апікальних клітин, які щільно 

прилягають одна до одної, то дифузією сполук, що інгібують ріст сусідніх клітин або культур 

(Bopp, 1959), можна пояснити ініціацію радіального, але не спірального росту. Спіральна 

форма росту, крім екзогенних факторів, обумовлена ендогенно – зміною стадій диференціації, 

а індукція нахилу елементів цитоскелету може бути передумовою косого закладання 

поперечних перетинок. Та жодна зміна не є правилом, бо напрям спірального росту як 

поодиноких столонів, так і цілої дернини може бути як за годинниковою стрілкою, так і проти. 

Якщо протонему, що росла у темряві, перенести в умови мікрогравітації або на кліностат, 

то столони сформованого негативно гравітропного пасма „розбігалися” у різні сторони 

(Демків та ін., 1998; Kern et al., 1999). Звичайно, між окремими столонами протонеми існують 

взаємовпливи, які на фоні поляризуючої дії гравітації морфологічно не проявляються. Крім 

взаємодії, відомої як „груповий ефект”, це може бути електрична поляризація клітин (Демкив, 

Федык, 1977). Поверхня інтеркалярних клітин протонеми заряджена позитивно і розходження 

столонів може зумовити відштовхування однойменних зарядів. Немає чіткого роз’яснення, як 

формуються загини у вигляді спіралей. Встановлено, що завдяки нахилу перетинок апекс 

верхівкової клітини протонеми мохів поступово зміщується, мовби гвинтоподібно 
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вкручується у середовище, утворюючи згини, витки, спіралі . А.С. Лазаренко із співавторами 

(Лазаренко та ін., 1961) описали різного роду згини протонеми, які можна пояснити 

внутрішньою організацією клітин. Виразність скручування клітин залежить від 

асиметричності клітин протонеми, які на поперечному перерізі мають не круглі, а еліптичні 

обриси, як наприклад каулонемні клітини. Нахил скручування залежить також від в’язкості і 

підсихання субстрату.  

Гравітація відіграє важливу роль у спіралізації, однак лише у тому випадку, коли світло 

і гравітація однонаправлені, утворюються спіралі. Водночас генетичні фактори, екзогенні 

умови, взаємодія столонів протонеми, освітлення впливають на інтенсивність і напрям 

спіралізації протонеми. Чи радіальний і спіральній ріст можна пояснити автономними 

програмами апікальних клітин або протонеми взагалі? Наприклад, спіральний ріст можна 

пов’язати з нутаціями, які знайдено у Physcomitrium patens і Ceratodon purpureus. Формування 

спіральних структур у Barbula unguiculata на світлі в умовах 1g, а у C. purpureus у темряві в 

умовах мікрогравітації, чи кліностатування свідчить саме про спадковість такого 

морфогенезу. Підтверджують автономність спірального росту унікальні космічні 

експерименти, коли спіральні структури формувалися при відсутності світла і гравітації. В 

умовах реальної мікрогравітації в космічному польоті і у дослідах на Землі виявлено 

спіральний ріст протонеми у декількох видів мохів. 

Крім того, протонема одних видів – P. patens загинається за годинниковою стрілкою, а 

B. unguiculata – проти стрілки годинника, а за різних умов нахил спіралі може змінитися на 

протилежний. Зміна орієнтації спіралі під впливом низьких концентрацій глюкози означає, що 

напрям визначається екзогенно шляхом морфогенетичної дії гексокінази. У цьому випадку 

гексокіназа не включається у вуглеводневий метаболізм, а генерує сигнал, який є тригером для 

гексоз і активує диференціацію (Moore et al., 2003). 

Спіральний ріст протонеми є доволі розповсюдженою формою росту і контролюється 

ендо‒ та екзогенними факторами, серед яких є і такі специфічні чинники як гравітація або 

електрична поляризація клітин. Безперечно, важливим індуктором спіралізації є стадія 

протонеми, бо лише ростова зона апікальних клітин каулонеми, на відміну від хлоронеми, 

може загинатися навколо поздовжньої осі клітини. Зрештою, поворот апікальних клітин 

сприяє утворенню спіралей і спіральної форми дернини, а напрям згину в той чи інший бік 

визначається нахилом веретена під час клітинного поділу. Отже, можемо стверджувати про 

спадкові властивості спіральної форми дернин мохів та участь ендогенних регуляторів в 

морфогенезі, прояв якого маскується в земних умовах і світлом, і гравітацією. На підставі 

досліджень росту протонеми С. purpureus, B. unguiculata і P. patens в умовах 1g, 
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мікрогравітації та кліностатування при різних умовах освітлення та складі поживного 

середовища встановлено, що морфогенез протонеми регулюється екзо‒та ендогенними 

чинниками, дія яких на Землі маскується гравітацією або світлом.  

8.3. МОРФОГЕНЕТИЧНИЙ ЕФЕКТ ГРАВІТАЦІЇ ТА ФОРМУВАННЯ БРУНЬОК З 

АПІКАЛЬНИХ КЛІТИН ПРОТОНЕМИ 

Важливим етапом розвитку протонеми мохів є утворення бруньок гаметофорів. Процес 

морфогенезу бруньок розпочинається з утворення коротких 2-клітинних бокових відгалужень 

протонеми і асиметричних поділів трьохсічної верхівкової клітини (Bopp, 1983; Структура 

виду …., 2001). Галуження та брунькоутворення світлозалежний процес, для яких достатньо 

навіть дуже низьких інтенсивностей освітлення ‒ 0,037 мкмоль м -2 сек-1. Встановлено, що така 

інтенсивність ініціює галуження та закладання бруньок, але не стимулює фототропізм і не 

пригнічує гравітропізм. Досліджуючи взаємодію фото- і гравітропізму з використанням 

червоного світла низьких інтенсивностей 0,03 – 1,5 мкмоль м -2 сек -1) було встановлено, що 

горизонтально орієнтована гравітропна протонема, незалежно від напряму освітлення, росла 

негативно по відношенню до вектора гравітації, ініціюючи ріст примордіїв та бруньок . Таким 

чином, ріст вверх майже виключно визначався гравітацією.  

Морфогенетично активне червоне світло 0,037 мкмоль·м-2·сек-1 індукувало галуження 

протонеми Tortula caucasica та утворенння бруньок, причому ефект світла залежав від 

напряму його дії. Світло спрямоване проти вектора гравітації ініціювало утворення значно 

більшої кількості бруньок, ніж якщо вектори світла і гравітації співпадали. Насвітлення 

горизонтально орієнтованої протонеми знизу, порівняно з насвітленням вертикально 

розміщеної протонеми збоку, стимулювало галуження та закладання бруньок на затіненій 

стороні ниток з 31,9  5,5 % до 76,9  2,4 %. Це переконливо свідчить про адитивну дію 

гравітації та світла низької інтенсивності. 

Негативний фототропізм під впливом червоного світла низької інтенсивності визначено 

для протонеми Ceratodon purpureus (Kern, Sack, 1999). У Physcomitrium patens частина 

ізольованих протопластів клітин протонеми у спрямованому світлі регенерувала на затіненій 

стороні (Cove, Knight, 1987). Що стосується негативного гравіморфізму клітин протонеми 

Tortula caucasica, він виявлений нами вперше.  

Утворення бруньок на коротких 2-3-клітинних бокових відгалуженнях протонеми 

пов’язане з інтенсивністю росту апікальних клітин. Для диференціації бруньок необхідне 

сповільнення росту клітин: довжина апікальної клітини не повинна перевищувати 80 мкм, в 

іншому випадку продовжується нитчастий ріст. Можна думати, що відсутність бруньок на 

протонемі T. caucasica в умовах мікрогравітації під час опромінення червоним світлом 
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інтенсивністю 1 мкмоль·м-2·сек-1 є наслідком фототропного росту, що інгібував 

морфогенетичну дію світла. Однак, важливою умовою морфогенезу залишається необхідність 

векторної дії гравітації.  

Після гравістимуляції, коли отримали гравітропну протонему і виставили її на світло, 

масово утворювалися бруньки на усіх столонах і на один-два дні раніше, аніж на постійному 

білому світлі (рис. 50). 

 

Рис. 50. Бруньки на 7-денних гравітропних столонах Tortula caucasica (а, в, г) і Pohlia 

nutans (б) утворилися після перенесення протонеми з темряви на світло: а, б, в – початкові 

стадії закладання бруньок на апікальній та інтеркалярних клітинах на білому світлі; г – 

утворення поодиноких бруньок у мікрогравітації після освітлення червоним світлом 

(660 нм, 1 мкмоль м -2‧сек -1); вектори світла і гравітації співпадають. Тривалість освітлення 4 год, 

штрих = 100 мкм.   

Вперше встановлено, що на гравітропній протонемі бруньки розвивалися з апікальних клітин 

головних столонів, а не на бокових гілках, як звичайно (рис. 44). Якщо гравітропну протонему 

насвітлювали червоним світлом, фотоефект посилювався і бруньок утворювалося більше. 

Такої дії не виявлено для синього світла, зате вдалою була комбінація червоного та синього 

світла, що значно стимулювало закладання бруньок (табл.18).  

Таблиця 18 

Утворення бруньок гаметофорів на 7-денній гравітропній протонемі Pohlia nutans: 

тривалість освітлення 4 год, інтенсивність білого світла 40 мкмоль·м-2‧с-1, червоного і синього 

‒ 6 мкмоль·м-2‧с-1. В усіх варіантах проаналізовано по 25 столонів 

Умови освітлення Кількість бруньок, шт. 

Біле світло 250  2 

Червоне 316  3 

Синє 122  1 

Червоне (4 год) + синє (2 год) 367  3 
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Маловідомо про гравітацію, як поляризуючий фактор брунькотворення, оскільки у космосі 

утворювалися лише поодинокі бруньки (рис. 50, г). Після кліностатування протонеми 

розвиток бруньок затримувався на один-два тижні. 

8.3.1 АНАЛІЗ ГРАВІЗАЛЕЖНОГО МОРФОГЕНЕЗУ ЦИТОТИПІВ TORTULA CAUCASICA. 

ВПЛИВ ФІТОГОРМОНІВ І СВІТЛА НА ФОРМУВАННЯ БРУНЬОК 

Тривале вирощування протонеми мохів у темряві сприяє швидшому закладанню бруньок 

гаметофорів на світлі. Експериментальні дослідження розвитку гаплоїдної і диплоїдної 

протонеми T. сaucasica свідчать про те, що обидва цитотипи реагують на дію гравітації 

пришвидшеним формуванням на світлі бруньок в апікальній частині столонів. Встановлена 

відмінність у послідовності розвитку бруньок залежно від цитотипу та фітогормонів . 

На гаплоїдній протонемі спочатку утворюються бруньки, а потім пучки ризоїдів, на 

диплоїдній, навпаки, спочатку клітини протонеми (ризоїдних столонів) рясно галузяться, а 

вже тоді закладаються бруньки гаметофорів (рис. 51). Пришвидшений розвиток гравітропної 

протонеми і диференціація бруньок зумовлені посиленням атрагуючої здатності апікальної 

клітини під впливом поляризуючої дії гравітації, що робить її компетентною до 

брунькоутворення. У стаціонарних умовах 1g бруньки закладалися на апікальних клітинах і 

верхівці протонеми, після кліностатування ‒ по всій довжині столону. В обидвох варіантах на 

гаплоїдній протонемі бруньок було більше, ніж на диплоїдній, окрім того, цитотипи 

відрізнялися морфологічно способом галуження.  

 

Рис. 51. Бруньки гаметофорів двох цитотипів Tortula caucasica утворилися в апікальній 

частині столону: гаплоїд (а, б, д), диплоїд (в, г), після кліностатування (д); штрих: а, д = 500 

мкм; б ,в, г = 200 мкм.  

Досліджуючи диференціацію протонеми цитотипів T. caucasica за участю фітогормонів, 

враховували відомий факт, що цитокініни вибірково активують ініціацію бруньок (Bopp, 1983; 
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Хоркавців, Демків, 2003; Glime, 2017). Порівняно з контролем, 0,1 мкМ 6-ВАP (6-

бензиламілопурин) стимулював утворення апікальних бруньок на диплоїдній протонемі 

більше, ніж на гаплоїдній (табл. 19). Висока 10 мкМ концентрація цитокініну була ефективною 

лише для диплоїда і пригнічувала брунькоутворення гаплоїда (t  експ = 3,02). Можна допустити, 

що вміст ендогенних цитокінінів у гаплоїдній протонемі вищий, аніж у диплоїдній, тому 

додаткове внесення 6-ВАР у середовище спричиняє його надпороговий рівень і гальмує 

розвиток бруньок.  

Таблиця 19 

Формування бруньок з апікальних клітин гравітропних столонів протонеми Tortula 

caucasica залежно від цитокініну  

6-BAP, мкМ 
Проаналізовано 

столонів, шт. 

Загальна кількість 

бруньок, шт. 

Кількість бруньок на 

апікальних клітинах, шт. 

0   ‒    гаплоїд 

диплоїд 

577 

117 

312 

31 

54,1 ± 2,1 

26,5 ± 4,1 

0,1   ‒   гаплоїд 

диплоїд 

212 

119 

119 

48 

56,1 ± 3,4 

40,3 ± 4,5 

10,0   ‒   гаплоїд 

диплоїд 

157 

139 

64 

58 

40,8 ± 3,9 

41,7 ± 4,2 

 

До важливих фітогормонів, що контролюють ріст і розвиток, належать ауксини. 

Формування бруньок гаметофорів у мохів не відбувається без участі ІОК (Johri, Desai, 1973; 

Lehner, Bopp, 1983; Bhatla, Bopp, 1985; Bopp, 1990; Демків та ін., 2001; Nyman, Cutter, 2011; 

Glime, 2017; Thelander et al., 2018; Johri, 2020). Рівень клітинного ауксину та його розподіл 

важливі для диференціації клітин, їх поділу, галуження, ініціації та росту ризоїдів (Viaene et 

al., 2014). Під час розвитку гаметофіту Physcomitrium patens знижувалася активність білків-

переносників ауксину PIN, що стимулювало підвищення вмісту ауксину в клітинах і 

передчасної диференціації. Експресія переносників зменшувала рівень клітинного ауксину і 

затримувала стадії розвитку. Зміни  активності PIN також ускладнюють поділ клітин, коли 

потрібний точний баланс між мітозом і диференціацією процесів, що регулюються ауксином 

(Thelander et al., 2018). Складно визначити, чи ауксин разом із цитокініном необхідний для 

диференціації бруньок, чи окремо ауксин стимулює диференціацію каулонеми, забезпечуючи 

у такий спосіб синтез цитокініну і індукцію бруньок. Найбільш ймовірно, ауксин необхідний 

для диференціації каулонеми, що робить клітини компетентними до морфогенезу (Johri, Desai, 

1973; Lehner, Bopp, 1983; Демків та ін., 2001; Демків та ін., 2005). Однак, деякі дані вказують 

на те, що ауксин впливає на регуляцію обидвох процесів (Pernisova et al., 2016; Su et al., 2017; 
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Thelander et al., 2018; Waidmann et al., 2019).  

Для визначення участі ауксину в ініціації бруньок використали фітотропіни N-1-

нафтилфталамову кислоту (НФК), що інгібує полярний транспорт ІОК, і аналог ауксину 1-

нафтилоцтову кислоту (1‒НОК). (рис.  52). 

 

Рис. 52. Вплив НФК і 1-НОК на формування бруньок з апікальних клітин гаплоїдної і 

диплоїдної протонеми Tortula caucasica: 1 ‒ контроль; 2 ‒ НФК 30 мкМ; 3 ‒ НФК 3 мкМ; 4 ‒ 

1-НОК 1,0 мкМ; 5 ‒ НФК 3мкМ ± 1-НОК 1,0 мкМ; 6 ‒ кліностатування. 

Фітотропін НФК повністю блокував утворення бруньок на диплоїдній протонемі, істотно 

зменшувалася їх кількість і у гаплоїда (рис. 52, 2, 3). Аналог ауксину 1-НОК послаблював 

інгібуючу дію НФК в обидвох цитотипах Tortula caucasica, а кліностатування впливало 

подібно до НФК і кількість апікальних бруньок зменшувалася (рис. 46, 5, 6). Беззаперечно, 

цитокініни та ІОК контролюють процес утворення бруньок з апікальних клітин. Особливе 

значення має апікально-базальний градієнт ІОК, що детермінує активність верхівкоdjго росту 

апікальних клітин. Очевидно, направлена дія сили тяжіння посилила акропетальний транспорт 

у гравітропній протонемі, що стало передумовою фізіологічних градієнтів і компетенції 

апікальних клітин до формування бруньок гаметофорів. Досліди з кліностатуванням дали 

змогу зняти векторну дію гравітації, що призвело до втрати гравітропного росту і бруньок у 

верхівці столону. На кліностатованій протонемі бруньки закладалися на інтеркалярних 

клітинах і зрідка по всій довжині столонів, що зумовлено послабленням полярного транспорту 

фітогормонів, порівняно з гравітропною протонемою (Демків та ін., 1999; Rіpetskyj et al., 

1999). Як під час векторної дії гравітації, так і у змінених умовах сили тяжіння гаплоїдний 

гаметофіт розвивався краще, ніж диплоїдний, тому бруньок в диплоїда була менше. 

Таким чином, розвиток гаплоїдної і диплоїдної протонеми T. caucasica свідчить про 

різний гормональний стан цитотипів. Для формування бруньок гаметофорів необхідна 

співучасть ІОК і цитокініну: ІОК активує диференціацію протонеми на хлоронему і 
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каулонему, індукує утворення ризоїдів, унаслідок чого клітина набуває компетенції до 

морфогенетичної дії цитокінінів. Тому рясне розгалуження гравітропної протонеми диплоїда 

перед утворенням бруньок може бути показником вищого ендогенного вмісту ІОК, порівняно 

з гаплоїдом. Це було аргументом для висновку про те, що ендогенний вміст ІОК вищий у 

диплоїда і нижчий у гаплоїда.  

Світло різних ділянок спектра істотно впливало на гравіморфогенез обидвох цитотипів 

протонеми завдяки гормональній стимуляції фоторегуляторних процесів. Ефект різного 

спектрального складу світла на формування бруньок відрізнявся: червоне – активувало 

апікальне брунькоутворення, синє – пришвидшувало закладання бруньок переважно на 

інтеркалярних клітинах, зелене, малоактивне для розвитку рослин, інгібувало їх утворення 

взагалі (Ripetskyj et al., 1999; Лобачевська та ін., 2015).  

8.3.2. МОДИФІКАЦІЯ РЕПРОДУКТИВНОГО РОЗВИТКУ МОХІВ ЗАЛЕЖНО ВІД 

МІКРОКЛІМАТИЧНИХ УМОВ І ГРАВІТАЦІЇ 

Різносторонні дослідження гравічутливості мохів дають можливість передбачити певні 

гравіреакції в онтогенезі, знайти способи їх аналізу, включно з диференціацією одноклітинних 

спор і репродуктивним розмноженням. Тривають експерименти довготривалого вирощування 

рослин у Космосі з метою успішної реалізації послідовних генерацій та отримання дозрілого 

насіння, що обмежено умовами літальних апаратних засобів і мікрогравітації. Дослідження в 

умовах зміненої гравітації є віхою космічної біології, мета якої створити екосистему, придатну 

для життєдіяльності людей під час пілотованих польотів (Кордюм, 2016; 2023; Kordyum, 2014; 

Prasad et al., 2020, a, b; Kordyum, Hasenstein, 2021; Paul et al., 2022; Lobachеvska et al., 2022). 

Тому важливо встановити вразливі до стресу стадії репродуктивного розвитку рослин та 

визначити потенційно стійкі цикли генеративної системи до умов мікрогравітації. Загалом, ми 

підтвердили роль мохів як експериментальної моделі у дослідженнях гравіморфогенезу та 

участь сили тяжіння в життєвій стратегії бріофітів (Demkiv et al., 1999, 2003; Хоркавців та ін., 

2015; Лобачевська та ін., 2017; Кияк та ін., 2021; Lobachеvska et al., 2021, a, b; 2022; Хоркавців 

та ін., 2023). Проаналізовано вплив гравітаційної сили на формування органів вегетативного й 

генеративного розмноження, гравічутливість жіночих і чоловічих особин, стійкість 

різностатевих рослин до умов зміненої гравітації (Демків та ін., 2009; Лобачевська, Хоркавців 

2014; Хоркавців та ін., 2016; Лобачевська та ін., 2017).  

Як правило, більшість мохів розмножується і вегетативно, і генеративно. Однак, статеве 

розмноження та розсівання спор часто обмежене кліматичними умовами, і тоді безстатева 

репродукція стає визначальною стадією життєвої стратегії та ефективним механізмом 

швидкого локального заселення й закріплення моху на певній території (Frey, Kürschner, 2011; 
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Glime, 2017). Установлено, що гравічутливість органів гаметофіту двох зразків Ptychostomum 

pseudotriquetrum із кліматично відмінних природних локалітетів (Антарктики і Львівської 

обл.) відрізняється. Зазвичай для багатьох видів мохів гравічутливою є ювенільна стадія – 

протонема, тоді як пагони можуть і не проявляти гравітропізму. Проте, у P. рseudotriquetrum з 

Антарктики гравічутливими були пагони (рис. 53, a), а з околиць Львова гравічутливішою 

була протонема, аніж пагони (рис. 47, б). Після гравістимуляції в пазухах листків пагонів 

антарктичної екоморфи утворювалися численні виводкові бульбочки (рис. 47, а), а у 

львівського зразка моху бульбочки формувалися на видовжених столонах, що ростуть по 

поверхні дернини або ґрунту (рис. 47, б). 

 

Рис. 53. Дві екоморфи Ptychostomum рseudotriquetrum з різною гравічутливістю органів 

гаметофіту: а – антарктична: гравічутливі пагони, в їх основі утворилися ризоїдні бульбочки; 

б – львівська: гравічутлива протонема й менш чутливі пагони; ризоїдні бульбочки утворилися 

на протонемних столонах; стрілками вказано на пагони, що прореагували на гравітацію. 

Штрих: a, б – 1,5 см, на врізках a, б – 400 мкм 

У відповідь на зміну положення лабораторної культури P. рseudotriquetrum з 

вертикального на горизонтальне верхівка протонеми або пагона поступово, внаслідок 

зміщення ростової зони згиналася гравітропно. Величина кута згину апікальних клітин 

протонеми і верхівок пагонів була показником чутливості рослин до гравітації (табл. 20). 

Встановлено, що протонема і пагони двох зразків P. рseudotriquetrum неоднаково 

реагували на дію гравітації. Негативний гравітропізм властивий пагонам антарктичної та 

протонемі львівської екоморфи, тоді як протонема й пагони зразків, відповідно з Антарктики 

і околиць Львова, не проявляли чіткого тропізму. Отже, гравічутливість протонеми й 
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гаметофорів P. pseudotriquetrum сформувалася залежно від природних екологічних умов. 

Мабуть, адаптація до умов короткого вегетаційного періоду Антарктики сприяла підвищенню 

гравічутливості гаметофорів моху, на яких закладалися органи вегетативного розмноження. 

Різні морфологічні реакції на дію гравітації набули переваги у життєвій стратегії P. 

pseudotriquetrum в умовах Антарктики, наприклад під час потепління або затоплення. Можна 

припустити, що лише негативно гравітропні гаметофори, що підіймалися над субстратом 

змогли енергетично забезпечити утворення ризоїдних бульбочок і швидке вегетативне 

розмноження під час короткотривалого весняного періоду Антарктики. Отже, залежно від 

кліматичних умов сформувалися різні спеціалізовані гравіреакції, що було вирішальним для 

виживання, утворення мохового покриву й поширення P. pseudotriquetrum. У трав'яних 

рослин, наприклад у Deschampsia antarctica Desv., в умовах Антарктики сформувалася 

специфічна атипова структура мезофілу з численними везикулами, що екранують УФ-

радіацію і є захисною реакцією від опромінення (Taran et al., 2009). Через те, що протягом 

вегетаційного періоду рослини в Антарктиці зазнають тривалого впливу низьких температур, 

надмірного УФ-опромінення, затоплення (Ozheredova et al., 2015), розвинулися комплексні 

механізми стійкості, які забезпечили їхнє виживання в екстремальних умовах. 

Таблиця 20 

Вплив гравітації на величину кута згину верхівки протонеми та пагонів культури 

Ptychostomum pseudotriquetrum з різних кліматичних зон  

Стадії розвитку 

P. pseudotriquetrum 

Кут гравітропного згину, град. 

Антарктика Околиці Львова 

Протонема 0 84,7 ± 2,1 

Пагони 79,3 ± 4 2,8 ± 0,2 

 

Для іншого гравічутливого виду Leptobryum pyriforme уперше експериментально 

встановлено, що розвиток виводкових тілець ‒ органів вегетативного розмноження і запасання 

поживних речовин, явище гравізалежне. Після гравістимуляції виводкові тільця L. pyriforme 

утворювалися швидше, їх удвічі було більше, ніж, якщо протонему не піддавали векторній дії 

гравітації (рис. 54). Після кліностатування виводкові тільця L. pyriforme закладалися із 

запізненням і в меншій кількості, порівняно з гравістимульованою дерниною. Отже, унаслідок 

різної гравічутливості стадій онтогенезу P. pseudotriquetrum, акселерації вегетативного 

розмноження за участю гравітації в L. pyriforme відбулася модифікація репродуктивної 

стратегії, що дало змогу мохам вижити в несприятливих екологічних умовах.  
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Рис. 54. Виводкові тільця на протонемі Leptobryum pyriforme: а) більше виводкових 

тілець утворилося після гравістимуляції, ніж у контролі (б), де їх було менше; на врізці 

стрілкою вказано виводкове тільце. Штрих: а ,б – 500 мкм, на врізці б – 100 мкм 

В екстремальних умовах водного дефіциту вегетативне розмноження спеціалізованим 

підземними виводковими органами забезпечує не лише локальне поширення моху, 

полегшуючи поглинання й утримання води з ґрунту, а й підтримку популяції завдяки 

тривалому збереженню банку життєздатних діаспор (Лобачевська, Рабик, 2012). За стресових 

умов посухи осмотично активний пролін сприяє підвищенню водного потенціалу клітин 

рослин, зменшучи рівень їхнього пошкодження (Kordyum, 2003; Кордюм и др., 2003; Vayner 

et al., 2014). Визначено взаємовплив проліну та ПЕГ-6000 на гравізалежне утворення 

виводкових тілець моху L. рyriforme, що здебільшого трапляється на зволоженому ґрунті 

(табл. 21). Після гравістимуляції виводкових тілець утворювалося більше в усіх варіантах 

досліду. На гравітропній протонемі їх формування стимулював 3%-ний ПЕГ, порівняно з 

протонемою у контролі і після кліностатування. Незначна втрата води в субстраті 

стимулювала утворення спеціалізованих органів вегетативного розмноження, проте вплив 5 % 

ПЕГу був значно токсичніший. Інгібуюча дія ПЕГ зменшувалася завдяки проліну та гравітації 

(табл. 21). Раніше для B. argenteum було встановлено, що ПЕГ, АБК та сахароза ініціювали 

утворення гем на повітряній розгалуженій хлоронемі на світлі (Лобачевська, Рабик, 2012). 

Отже, під час водного дефіциту поляризуюча дія гравітації може виконувати осморегуляторну 

функцію, що відновлює та підсилює вегетативне розмноження. У такий спосіб завдяки більшій 

всмоктувальній силі багаточисельних апікальних клітин гравітропної протонеми 

підтримується водний баланс, який підвищує осмотичний тиск клітин та оптимізує умови для 

розвитку спеціалізованих виводкових органів.  

 

Таблиця 21  
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Вплив осмотично активних речовин на гравізалежне формування виводкових тілець на 

20-денній протонемі Leptobryum pуriforme 

Умови досліду 

Кількість виводкових тілець / 1 дернину, шт. 

Після 

гравістимуляції 

Після 

кліностатування 
На світлі 

Контроль, 

протонема із світла 
‒ ‒ 30,4 ± 2,0 

Пролін, 1 мМ 70,3 ± 1,3 61,6 ± 3,3 65,4 ± 2,1 

ПЕГ, 3 % 84,1 ± 2,7 56,4 ± 3,1 40,2 ± 2,5 

ПЕГ, 5% 18,2 ± 0,9 9,0 ± 0,7 4,6 ± 0,2 

Пролін+5%-й ПЕГ 50,3 ± 3,1 32,4 ±1,2 30,7 ± 2,8 

Гравітропна протонема 60,8 ± 2,4 37,3 ± 2,9 ‒ 

 

Модельним зразком для дослідження генеративного розмноження в умовах зміненої 

гравітації був однодомний вид P. patens, його онтогенетичний цикл у лабораторній культурі 

тривав два місяці. Зважаючи, що репродуктивна стадія P. patens чутлива до кліматичних змін, 

були підібрані оптимальні умови культивування низькі температури (-1,..+5º С) і висока 

вологість (-0,5,.. -1,0 МПа). Гравічутливість аналізували в стаціонарних умовах 1 g та після 

кліностатування. В обидвох варіантах на пагонах дернини переважали чоловічі статеві органи 

(табл. 22), хоча їхнє утворення затримувалося на 9‒10 днів. 

Таблиця 22 

Оцінка статевої продуктивності Physcomitrium patens, n =25 

Умови досліду 
Кількість статевих органів, шт. Кількість, % 

архегонії антеридії фертильні пагони спорогони 

Контроль 85 ± 2,4 230 ± 3,5 67,8 ± 1,7 88,6 ± 0,9 

Кліностатування 79 ± 1,8 158 ± 2,7 62,7 ± 1,7 79,9 ± 0,9 

 

Таблиця 23  

Статева структура та продуктивність дводомного виду моху Bryum argenteum 

Умови досліду 
Кількість фертильних рослин,шт. Кількість гаметангіїв / 1 пагін, шт. 

♀ ♂ ♀ ♂ 

Контроль 95,6 ± 3,2 110 7,2 ± 0,1 11,0 ± 0,2 

Кліностатування 79,4 ± 2,7 125 7,0 ± 0,5 12,4 ± 0,4 

Як свідчать наведені у табл. 23 результати аналізу розвитку генеративних органів та 
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статевої структури дводомного виду B. argenteum, після кліностатування кількість чоловічих 

рослин із гаметангіями збільшилася, а жіночих зменшилася, хоча кількість фертильних рослин 

не змінилася. Крім того, антеридії закладалися швидше, порівняно з контролем та жіночими 

рослинами з архегоніями. На відміну від P. patens, елімінація векторної дії гравітації виявилася 

навіть ефективною для продуктивності чоловічих рослин B. argenteum – після кліностатування 

архегоніїв у мохових дернинах утворилося менше, а антеридіїв більше. Відомо, що як для 

однодомних, так і дводомних бріофітів характерною є протандрія – антеридіїв закладається 

більше і дозрівають вони раніше, ніж архегонії, саме в такий спосіб гарантується більша 

ймовірність запліднення. 

Гравічутливою є регенеративна протонема і спорофіт B. argenteum (Лобачевська, 2006), 

хоча зазвичай гравічутливими є первинна протонема зі спор і гаметофори. Швидкість росту й 

гравітропізм протонеми, отриманої регенерацією жіночих гаметофорів, більші, ніж чоловічих. 

Слід зазначити, що вторинна протонема швидше дедиференціює у хлоронему й каулонему, 

значно толерантніша до висушування та затримує більше вологи, що сприяє галуженню й 

утворенню бруньок у несприятливих природних умовах. Окрім того, гравітація індукує 

морфогенетичні процеси, стимулюючи гравіморфози бруньок на апікальних клітинах 

вторинної гравітропної протонеми мохів (Ripetskyj et al., 1999). Отже, гравіреакції 

видоспецифічні, а гравічутливість вторинної регенеративної протонеми B. argenteum і 

P. patens може мати адаптивне значення для репродукції і виживання мохів.  

У багатьох видів мохів статеве розмноження можливе лише за наявності водної плівки, 

тому висока вологість середовища є об’єктивною необхідністю їхньої життєдіяльності (Glime, 

2017). Раніше встановлено, що гравітація може мінімізувати негативний вплив дефіциту води 

і бути важливим фактором для вегетативного розмноження та поширення рослин 

(Лобачевська та ін., 2015). Часто рослини моху знаходяться під водою і відчувають нестачу 

кисню. Гіпоксія, як стресовий чинник, до певної міри нівелюється активністю дегідрогеназ 

пентозного циклу, зокрема, алкогольдегідрогеназою (АДГ). 

У зразках B. argenteum, які були затоплені, визначено вищу активність АДГ, порівняно з 

рослинами, що росли у звичних умовах зволоження. Ми проаналізували ефект гравітації на 

АДГ-активність чоловічих і жіночих рослин B. argenteum після гіпоксії (рис. 55).  

Встановлено, що активність АДГ фертильних рослин відрізняється – вища 

ферментативна активність чоловічих, ніж жіночих рослин, очевидно зумовлена більшими 

енергетичними витратами на формування антеридіїв, яких утворюється значно більше, ніж 

архегоніїв.  
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Рис. 55. Активність алкогольдегідрогенази (АДГ) різностатевих рослин Bryum argenteum 

залежно від зміни вектора гравітаційної сили 

Після кліностатування активність ферменту обидвох статей підвищувалася приблизно в 

1,4 рази. Відомо (Taylor et al., 2007), що статевий диморфізм мохів, зумовлений різною 

швидкістю росту, метаболізмом, біомасою і тривалістю дозрівання гаметангіїв, унаслідок 

фотосинтезу та дихання, а більша кількість чоловічих рослин у дернині залежить якраз від 

інтенсивності енергетичних процесів. Очевидно, завдяки активності АДГ після гіпоксії і у 

стресових умовах гравітаційного сили (після кліностатування) відбулися зміни фізіологічних 

реакцій, які енергетично забезпечили швидше утворення чоловічих рослин з антеридіями. 

8.3.3. ГРАВІЧУТЛИВІСТЬ РІЗНО ДИФЕРЕНЦІЙОВАНИХ КЛІТИН ПРОТОНЕМИ 

WEISSIA CONTROVERSA ТА ЇЇ ЗНАЧЕННЯ В ОНТОГЕНЕЗІ 

Аналіз морфофізіологічних властивостей гравічутливих видів мохів свідчить, що умови 

зміненої гравітації і втрата векторної дії сили тяжіння впливають на ростові реакції залежно 

від стадій онтогенезу. Наземна і підземна ростова форма W. controversa сформувалися у різних 

умовах середовища, унаслідок чого гравітропізм розвинувся як екологічно залежна форма 

росту. Проаналізовано морфологічні властивості диференційно різних клітин протонеми 

аридного виду Weissia та особливості їх гравітропізму в онтогенезі. Встановлено, що довгі 

каулонемні столони ростуть плагіотропно на незначній глибині і реагують на векторну дію 

гравітації, тоді як напрям росту дендроїдної наземної протонеми не залежить від сили тяжіння. 

Завдяки галуженню клітин і негативному гравітропному росту каулонеми, на поверхню ґрунту 

підіймаються хлоронемні столони, які утворюють щільний покрив з ортотропних дендритів, 

що мають вигляд густих зелених асиміляційних куртин (рис. 56). Таке пристосування 

каулонеми до підземного росту А. С. Лазаренко оцінив як адаптацію до аридного клімату, що 

забезпечує виживання під час висихання наземних органів моху (Структура виду..., 2001). 
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Рис. 56. Протонема Weissia controversa: (а ‒ в) ‒ гравічутливі каулонемні столони з 

короткими хлоронемними дендритами; г ‒ фрагмент з розгалуженими дендритами; д ‒ 

дернинка з дендритів. Штрих = 120 мкм.  

Особливістю мохів є висока здатність до регенерацїі та дедиференціації, унаслідок чого з 

поодиноких тотипотентних клітин відновлюється нова рослина. Подібну аналогію можна 

представити у W. controversa с, коли унаслідок галуження клітин каулонемного столону, що 

росте у субстраті, на світло підіймаються гравічутлива 2‒3-клітинна хлоронема, яка 

розростається у фотосинтетичну дендритну дернину. Спеціалізованою реакцією гаметофіту 

W. controversa с на аридні умови місцевиростань є плагіотропний ріст підземної каулонеми, 

який часто поєднаний з негативним гравітропізмом головного столону і бокових хлоронемних 

галузок. Галузка росте вертикально вгору завдяки реакції клітин на поляризуючу дію 

гравітації під час перших 2‒3 поділів, що значно скорочує шлях виходу протонеми з-під ґрунту 

до світла. На відміну від видів з гравічутливою хлоронемою, гравітропний згин W. controversa 

с відбувається в апікальних клітинах і субапікальних клітинах каулонеми. Аналогічно, як і під 

час гравітропного росту коренів чи протонеми мохів, амілопласти седиментують на нижню 

клітинну стінку, ініціюючи гравітропний згин (рис. 57). 

Дефіцит води, імітований 1..5 % розчинами ПЕГу, стимулював появу столонів W. 

controversa, що росли позитивно гравітропно (Лобачевська та ін., 2017). У дернинці моху із 

природного середовища також знаходили позитивно гравітропні каулонемні столони. 

Очевидно, мінливість гравізалежного росту протонеми W. controversa с є адаптивною 

ознакою, що розвинулася залежно від кліматичних умов. Позитивний гравітропізм доповнює 

різномаїття форм росту протонеми і може бути важливим чинником в умовах водного 

дефіциту. 
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Рис. 57. Апікальні клітини і каулонемні столони Weissia controversa: (а) ‒ амілопластів 

більше в апексі; (б) ‒ амілопласти зосереджені в базальій зоні; (в) ‒ негативний гравітропний 

згин апікальної клітини і седиментація амілопластів; (г) ‒ гравітропна реакція каулонемного 

столону, клітини якого часто галузяться.   

Раніше встановлено, що гравітація може мінімізувати негативний вплив нестачі води і 

бути важливим фактором для вегетативного розмноження і поширення рослин (Лобачевська 

та ін., 2015). Так, завдяки гравічутливості протонеми L. pуriforme в умовах водного стресу 

відбувся швидший ріст і розвиток гаметофіту з утворенням більшої кількості спеціалізованих 

виводкових органів, що сприяло вегетативному розмноженню та розселенню моху. Адаптація 

до екстремальних умов антарктичної форми P. pseudotriquetrum теж зумовлена підвищеною 

гравічутливістю гаметофорів і утворенням виводкових бульбочок на пагонах, що є надійним 

способом розмноження в умовах короткого вегетаційного періоду Антарктики (Lobachevska 

et al., 2021, a). Лише негативний гравітропний ріст гаметофорів і вегетативне розмноження 

виводковими бульбочками могли забезпечити виживання мохів в Антарктиці. 

8.3.4. МОРФОФУНКЦІОНАЛЬНІ СТРЕС-РЕАКЦІЇ ГАМЕТОФІТУ  

WEISSIA CONTROVERSA I CERATODON PURPUREUS 

Вуглеводи виконують сигнальну функцію у стресових умовах і під час мікрогравітації 

(Rolland, Sheen, 2005), а змінена сила тяжіння порушує про/антиоксидантний рівень 

метаболізму клітин (Кияк, Хоркавців, 2016). Цукри перехоплюють активні форми кисню 

(АФК) і гальмують процеси вільнорадикального окиснення (Карпец, Колупаев, 2009). 

Полісахариди нагромаджуються у пластидах гравічутливих апікальних, часто й 

субапікальних клітин, ініціюючи гравісенсорні процеси. В апікальній і субапікальній клітинах 

каулонемних столонів W. controversa с значно більше амілопластів і нижча α-амілазна 
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активність, ніж у хлоронемі (табл. 24). Висока активність ферменту у клітинах каулонеми 

забезпечує біосинтез вуглеводів та ріст і галуження клітин столонів. Фотосинтез надземної 

дендроїдної дернини також є джерелом продуктів сонячної енергїї для розвитку підземної 

каулонеми та бруньок гаметофорів. 

Таблиця 24 

Гравізалежна функціональна активність різно диференційованих клітин протонеми 

Weissia controversa  

Тип протонемної 

дернини 

Кількість 

амілопластів в 

апікальній 

клітині, шт. 

Вміст 

крохмалю, 

мкг/г сухої 

маси 

Активність α-

амілази, мкг 

крохмалю/хв/мг 

білка 

Інтенсивність 

фотосинтезу, 

мг СО2/г сухої 

маси/год 

Хлоронема 7 ± 3 29,7 ± 1,6 6,4 ± 0,02 5,48 ± 0,03 

Каулонема 28 ± 2 48,7 ± 1,8 2,1 ± 0,07 1,13 ± 0,09 

 

Проведено порівняльні дослідження метаболізму вуглеводів залежно від умов 

гравістимуляції двох різних за чутливістю до гравітації і з різних кліматичних умов 

поширення видів мохів − C. purpureus i W. controversa. Апікальні клітини 7-денної хлоронеми 

C. purpureus вже через 0,5 год після гравістимуляції виявляли чітку гравітропну реакцію, а 

хлоронемні столони W. controversa сs не реагували на дію гравітації і гравічутливими були 

лише клітини каулонеми. Для обидвох видів визначено різний вміст загальних вуглеводів 

(табл. 25).  

Вміст карбогідратів у протонемі аридного виду W. controversa був удвічі більшим, ніж у 

C. purpureus, мабуть. через приуроченість до різко відмінних місцевиростань. Висока 

концентрація вуглеводів у протонемі W. controversa, як осмопротекторів, є показником 

адаптації до дефіциту вологи. Їхнє нагромадження забезпечує внутрішню регуляцію водного 

потенціалу та сприяє активному утримуванню води, що важливо в умовах високих температур 

та дефіциту водопостачання у посушливих місцях (Кияк, Хоркавців, 2016, а; Кияк, 2017, а,б; 

Greenwood, Stark., 2014; Greenwood, et al., 2017). Найбільший вміст вуглеводів у C. purpureus 

і W. controversa, визначено на денному освітленні. Після кліностатування концентрація 

карбогідратів зменшилася на 15,1 % у C. рurpureus, що зумовлено невеликим сповільненням 

фотосинтетичних процесів, і на 20 % підвищилася у W. controversa. Кліностатування не 

вплинуло на синтез вуглеводів W. controversa, гаметофіт котрої не гравічутливий, за винятком 

каулонемної стадії, а більше ініціювало біохімічні захисні реакції клітин від нагромадження 

вільних радикалів (Ajay, Bhalla, 2007; Singh et al., 2014; Su et al., 2020). 
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Таблиця 25 

Вміст вуглеводів у дернинках мохів Ceratodon purpureus i Weissia controversa в умовах 

зміненої гравітації (мг/г сухої маси)  

Примітка* – різниця статистично достовірна порівняно до контролю при p≤0,05. 

Показано, що під час мікрогравітації посилювався гідроліз полімерних форм вуглеводів, 

передусім крохмалю (Musgrave, et al., 2000). Для C. purpureus i W. controversa теж встановлено 

певні особливості вуглеводного обміну, що залежать від гравітації (табл. 25). У протонемі 

гравічутливого С. purpureus вміст крохмалю становив 4,5...6,4 % від загальних вуглеводів, а 

після гравістимуляції концентрація полісахариду підвищувалася на 40 %, завдяки збільшенню 

кількості амілопластів у апікальних клітинах. Піcля кліностатування кількість крохмалю 

зберігалася на рівні контролю. У протонемі W. controversa вміст крохмалю становив 3,1...5,4 

% від загального пулу карбогідратів, тобто не відрізнявся істотно від С. purpureus. У 

гравістимульованій протонемі W. controversa вміст крохмалю підвищувася на 11,3 %, а після 

кліностатування знижувався на 7,8 % (табл. 25). Очевидно, кліностатування для W. controversa 

було більшим стресовим фактором, ніж для С. purpureus, що зумовило зміну прооксиданто-

антиоксидантного статусу клітин і, як наслідок – посилення гідролізу полісахариду та 

збільшення вмісту розчинних вуглеводів, які виконують поліфункціональну захисну роль у 

стресових умовах. 

Оскільки кінцевими продуктами гідролізу крохмалю є низькомолекулярні вуглеводи, 

досліджено вплив гравітації на вміст цукрів і, зокрема, моноцукрів. В умовах кліностатування 

зафіксовано збільшення вмісту розчинних вуглеводів в 1,3...1,5 разів у протонемі обидвох 

видів. Такі реакції мохів на порушення векторної направленості сили тяжіння подібні до 

впливу інших абіотичних чинників, коли у стресових умовах вуглеводний обмін змінювався в 

Варіант досліду 
Загальний вміст 

вуглеводів, мг/г 
Крохмаль, мг/г 

Водорозчинні 

вуглеводи, 

мг/г 

Моноцукри, 

мг/г 

Ceratodon purpureus 

Контроль 2,27 ± 0,15 0,11 ± 0,008 0,48 ± 0,03 0,11 ± 0,01 

Гравістимуляція 2,21 ± 0,15 0,14 ± 0,01 0,28 ± 0,03 0,07 ± 0,007 

Кліностат 1,93 ± 0,16 0,11 ± 0,01 0,72 ± 0,05* 0,14 ± 0,01 

  Weissia controversa   

Контроль 4,52 ± 0,27 0,25 ± 0,02 1,77 ± 0,1 0,18 ± 0,01 

Гравістимуляція 4,34 ± 0,27 0,28 ± 0,02 0,82 ± 0,09* 0,11 ± 0,01 

Кліностат 5,47 ± 0,33 0,15 ± 0,01* 1,39 ± 0,16* 0,27 ± 0,01* 
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бік накопичення цукрів, задіяних у реакціях нейтралізації вільних радикалів (Rolland, Sheen, 

2005; Карпец, Колупаев, 2009; Кияк, Хоркавців, 2016, а, б). Під час гравістимуляції протонеми 

C. purpureus істотно зменшувався пул водорозчинних вуглеводів, що корелювало із 

нагромадженням крохмалю. Зменшення вмісту цукрів визначено також для W. controversa. 

Вміст моноцукрів у дернинці збільшувався під впливом зміненої сили тяжіння, а їхня частка 

від загального вмісту розчинних вуглеводів для С. purpureus становила 20,1...24,1 %, а 

W. controversa ‒ 13,5...19,2 % (табл. 25). Отже, підвищений вміст моноцукрів після 

кліностатування властивий для обох видів, а їхнє нагромадження, очевидно, корелює зі 

стійкістю рослин до стресу (Phillips et al., 2002; Glime, 2017).  

Проаналізовано активність амілаз С. purpureus і W. controversa, які гідролізують 

крохмаль (рис. 58). α-амілазна активність у 3...5 разів перевищувала активність β-амілази, що 

підтверджує ключову роль ферменту у гідролізі крохмалю. У гравістимульованій протонемі 

активність α- і β-амілази була найнижчою, і крохмаль нагромаджувався в амілопластах. Після 

кліностатування, а також на світлі активність α-амілаз була високою, що свідчило про 

посилення гідролізу крохмалю та корелювало з вмістом розчинних карбогідратів у 

проаналізованих видів мохів. 

 

Рис. 58. Активність α- і β-амілази у пагонах мохів Ceratodon purpureus i Weissia 

controversa в умовах зміненої векторної дії гравітації  

Визначено, що активність α-амілази рослин W. controversa, що росли на світлі 

(контроль), була нижчою, ніж С. purpureus. Активність ферменту між видами мохів 

відрізнялася та істотно збільшувалася після кліностатування: у С. purpureus в 1,8 раза, а у W. 

controversa в 1,6 раза, порівняно з гравістимульованою протонемою. Найімовірніше, 

кліностатування опосередковано вплинуло на високу активність α-амілази і гідроліз 
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полісахаридів як захисну реакцію, окрім того ‒ і на підтримання осморегуляції у дернині W. 

controversa у стресових умовах. Отже, від метаболізму вуглеводів залежить і гравічутливість, 

і стійкість мохів до стресових чинників.  

Загалом, можна підсумувати, що спрямованість метаболізму вуглеводів у протонемі 

мохів тісно пов’язана із гравічутливістю та проявом тропічних реакцій мохів. У 

гравічутливого виду С. purpureus крохмаль нагромаджувався під час гравістимуляції і 

розпадався на світлі та після кліностатування, що прямо корелювало із зниженням рівня α-

амілазної активності. Водночас вплив гравістимуляції на амілазну активність та вміст 

крохмалю у дернині W. controversa, де домінує негравічутлива дендроїдна хлоронема, 

виражений менше. Для обох досліджених видів встановлено також залежність метаболізму 

вуглеводів від кліностатування. За впливу симульованої мікрогравітації у протонемі мохів 

посилювався гідроліз крохмалю та накопичувалися розчинні вуглеводи, які можуть бути 

задіяні у нейтралізації вільних радикалів. Це свідчить, що реакції мохів на порушення 

векторної направленості сили тяжіння подібні до дії на рослинні організми інших стресових 

чинників. 
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9. АКТИВНІСТЬ ПРО-/ АНТИОКСИДАНТНИХ РЕАКЦІЙ МОХІВ В 

УМОВАХ ЗМІНЕНОЇ ГРАВІТАЦІЇ 

9.1. ПОРІВНЯЛЬНИЙ АНАЛІЗ МОРФО‒ФІЗОЛОГІЧНИХ РЕАКЦІЙ І 

ПЕРОКСИДНОГО ОКИСНЕННЯ ЛІПІДІВ ГАМЕТОФІТУ POHLIA NUTANS 

Метаболізм рослин на Землі знаходиться під впливом поляризуючої дії гравітації, що 

коректує градієнти і транспортні клітинні потоки, впливає на системи сприйняття і передачі 

гравісигналу та індукує фізіологічніі процеси росту і морфогенезу рослин (Кордюм, 2009; 

Braun et al., 2018).  

Використовуючи експериментальні підходи і сучасні технології можна змінити дію 

гравітаційної сили та ініціювати гравітаційний стрес і проаналізувати вплив зміненої гравітації 

на цитофізіологічні процеси рослин (Sack, 1997; Baluška, Mancuso, 2009;  Paul et al., 2014; 

Prasad et al., 2020; Pourhabibian et al., 2021; Lobachevska et al., 2022; Kordyum, Hasenstein, 2023). 

Як і морфологічна диференціація мохів, важливі дослідження клітинного метаболізму та 

захисні реакції гаметофіту на стресову дію зміненої гравітації. Нові інформативні результати 

про біологічні процеси і клітинні механізми рослин в умовах сталої і зміненої величини 1 g 

мають вагоме значення, зокрема, і для космічної біології. 

Як свідчать результати досліджень, мікрогравітація і змінені умови векторної дії 

гравітації на Землі, діють як стресовий чинник на активність компонентів антиоксидантної 

системи (Porterfield et al., 2003 a, b; Chebli, Geitmann, 2011; Kordyum, 2014; Недуха, 2015; Кияк, 

Хоркавців, 2016, а, б; Herrans et al., 2019; Manzano et al., 2022). Одним із загальних модуляторів 

метаболізму в умовах стресу є активація пероксидного окиснення ліпідів (ПОЛ) як першої 

ланки реакцій, що ініціюють системи захисту клітин та організму (Кордюм и др., 2003). 

Ендогенним чинником внутрішньоклітинного метаболізму є рН цитозолю. Відомо, що зміна 

рН середовища на 1 од. призводить до зміни інтрацелюлярного рНі на 0,1 од. (Felle, 1988), що 

має значення на ранніх стадіях гравістимуляції (Fasano et al., 2001). Зниження рНі від 5,5 до 4,5 

протягом перших 2 хв гравістимуляції у клітинах кореневого чохлика Arabidopsis thaliana 

впливало на гравііндуковану систему, пов’язану з Са2+‒залежною регуляцією, цитоскелетом, 

ендоплазматичним ретикулумом, активністю ферментів. Підвищення кислотності середовища 

до 5,5 у статоцитах чохлика Zea mays гальмувало осідання амілопластів та знижувало 

гравічутливість коренів (Johannes, Smilde, 2009). Для гравітропізму протонеми Pohlia nutans 

оптимальним було рН 7, інші ж значення рНі гальмували ріст і гравітропний гин (табл. 26).  
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Таблиця 26 

Вплив рН середовища на гравічутливість протонеми Pohlia nutans 

Величина рН 

Довжина 

протонемних 

фрагментів, мкм 

Кут згину протонеми, 

град 

рН 4,5 289,1  1,7 27,1  0,1 

рН 7,0 735,2  5,4 67,3  0,5 

рН 9,0 611,8  4,8 41,2  0,3 

 

У трансдукції захисних реакцій особливу роль відіграють активні форми кисню (Neill et 

al., 2002). Як один із індукторів стрес-реакції пероксид водню долучається до функціональних 

реакцій рослин на зміну сили тяжіння. В умовах симульованої гіпергравітації у культурі клітин 

Arabidopsis thaliana істотно збільшувався вміст H2O2, якому передувало накопичення 

цитозольного Са2+ та активація Са2+-залежної НАДФН-оксидази (Hausmann et al., 2014). 

Аналіз вмісту пероксиду водню в пагонах P. nutans після кліностатування чітко свідчить 

про залежність утворення пероксиду від сили тяжіння: через 2 год після кліностатування 

визначено високий вміст Н2О2, що майже в 1,5 рази перевищував рівень у контролі ‒ рослин, 

що росли на світлі в умовах сталої векторної дії гравітації (табл. 27, контроль). Через 24 і 48 

год концентрація пероксиду зменшувалася до 0,59 ‒ 0,61 мг/г с.м., а на сьому добу 

експерименту знову різко збільшувався вміст АФК до 0,94 мг/г с.м. Це означає, що вміст Н2О2 

у клітинах пагонів P. nutans змінюється циклічно на початку реакції, підвищувалася кількість 

пероксиду, надалі його кількість дещо зменшувалася і знову підвищувалася в кінці реакції. 

Через 24 год після кліностатування концентрація пероксиду у гаметофіті знижувалася до рівня 

контролю, тобто відбувалася поступова стабілізація та зменшувалася напруженість 

окиснювальних процесів, індукованих гравітаційним стресом унаслідок  кліностатування. 

Для встановлення зв’язку між вмістом Н2О2 та про-антиоксидантними реакціями в 

умовах модельованої мікрогравітації, було проаналізовано ліпопероксидацію пагонів 

P. nutans. У звичних умовах в рослин постійно присутній певний рівень окиснення ліпідів 

(ПОЛ), індукований активними формами кисню. Зміщення рівня є першою ланкою розвитку 

стрес-реакції. Рівень ПОЛ у пагонах P. nutans тестували за вмістом первинних та кінцевих 

продуктів ліпопероксидації – дієнових кон’югатів та малонового диальдегіду. Підвищення 

рівня ДК є чутливим тестом на появу гідроперекисів у клітинах, а малоновий диальдегід – 

маркером розвитку деструктивних процесів у ліпідній компоненті мембран (Miller et al., 2008). 

Виявлено, що в умовах зміненої гравітації вміст дієнових кон’югатів підвищувався відразу з 
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перших годин досліду і був на 30 ‒ 50 % вищий, ніж у контролі упродовж усього періоду 

кліностатування, а концентрація МДА збільшувалася лише на сьому добу досліду (табл. 27). 

Змінена сила тяжіння індукувала у пагонах P. nutans суттєве збільшення вмісту початкових 

продуктів ПОЛ, тоді як вміст кінцевих метаболітів ліпопероксидації упродовж двох діб 

кліностатування зберігався на рівні контролю. Очевидно, така тривалість гравітаційного 

стресу знаходилася в межах толерантності клітин P. nutans. Вірогідне збільшення кількості 

МДА зафіксували лише на сьому добу кліностатування, що могло бути зумовлене частковим 

виснаженням ресурсів антиоксидантної системи. Після гравітаційного стресу, зумовленого 

кліностатуванням, активність прооксидантної системи знизилася майже до рівня контролю, 

що свідчить про зворотність дестабілізаційних процесів.  

Таблиця 27 

Вплив кліностатування на вміст пероксиду водню, дієнових кон’югатів та малонового 

диальдегіду в пагонах моху P. nutans 

Тривалість 

кліностатування, год 

Вміст пероксиду 

водню, мкг/г сирої 

маси 

Вміст дієнових 

коньюгатів, од. 

абсорбції 

Вміст малонового 

диальдегіду, 

нмоль/г сирої маси 

Контроль 0,58 ± 0,02 10,5 ± 0,8 124,6 ± 3,5 

2 0,81 ± 0,05* 15,8 ± 0,7* 115,2 ± 2,2* 

24 0,59 ± 0,02  14,6 ± 0,8* 119,3 ± 3,2 

48 0,61 ± 0,02 15,2 ± 0,4* 129,5 ±5,1 

7 діб 0,94 ± 0,07* 16,7 ± 0,4* 143,2 ± 5,6* 

24 год після 

кліностатування 
0,57 ± 0,04 13,1 ± 0,2 126,2 ±4,7 

Примітка: * – різниця порівняно з контролем статистично достовірна при p  0,05. 

Підвищення рівня ДК є чутливим тестом на появу гідроперекисів у клітинах, а 

малоновий диальдегід – маркером розвитку деструктивних процесів у ліпідній компоненті 

мембран із різною специфічністю до субстратів,  які стимулюють іони Са2+, Сu2+ та деякі 

амінокислоти (Barkasdjieva et al., 2009). Субратом для каталази є пероксид водню і завдяки 

активності ферменту в умовах біогенного та абіогенного стресів його надлишок зменшується. 

Мікрогравітація суттєво вплинула на модифікацію каталазної активності: на початку 

кліностатування (2 год) активність була на рівні контролю, через 24 та 48 год підвищувалася 

в 1,4‒1,8 разів і знижувалася на сьому добу (табл. 28).  Отже, аналізуючи динаміку вмісту 

пероксиду водню і каталазну активність, встановлено зв’язок між концентрацією пероксиду в 

клітинах та активністю каталази. Пероксидази ‒ багатофункціональні ферменти, що беруть 

участь у захисті організму від окиснювального стресу, контролюють ріст рослин, їхню 



114 
 
 

диференціацію та розвиток упродовж різних стадій онтогенезу (Ghamsari t al., 2007). 

Специфічність пероксидаз визначається спорідненістю до субстрату і пов’язана зі зміною 

заряду, конфігурацією фермента і каталітичними властивостями субстрату за різних значень 

рН. Використовували три типи субстрату: бензидин, до якого вищу специфічність мають 

аніонні пероксидази; гваякол, щоби визначити катіонні пероксидази та аскорбат з метою 

оцінити активність аскорбатпероксидази. На початкових стадіях росту рослин Pohlia nutans в 

умовах зміненої векторної дії гравітації (2 год) реакція гваяколпероксидази та 

бензидинпероксидази була подібною, проте дещо зменшувалася, порівняно з контролем (Кияк 

та ін., 2021). Через 24 та 48 год після кліностатування активность ферменту поступово 

підвищувалася, причому істотніше гваяколпероксидази (табл. 28). Відмінності пероксидазної 

активності були і на сьому добу: знижувалася активність бензидин‒залежної пероксидази і 

залишалася високою активність гваяколпероксидази. Відомо, що гваяколпероксидаза 

локалізується у цитозолі, вакуолях, клітинній стінці, задіяна у процесах росту й розвитку 

рослини, відіграє ключову роль у поляризації клітин як відповідь на гравістимул, впливаючи 

на реорганізацію мікрофібрил целюлози клітинної. Значне підвищення активності 

гваяколпероксидази в умовах зміненої гравітації свідчить про значення пероксидаз для 

формування стійкості до гравітаційного стресу. Це може бути зумовлене наростанням 

процесів вільнорадикального окиснення, а також особливостями реакцій організму на 

положення відносно вектора гравітації (Бараненко, 2003; Martzivanou et al., 2006).  

Таблиця 28 

Вплив кліностатування на активність ферментів антиоксидантного захисту в пагонах 

моху Pohlia nutans 

Тривалість 

кліностатування 

Активність 

каталази, мкМ 

Н2О2/мг 

білка/хв 

Активність 

гваякол- 

пероксидази, 

відн. од./1 г сирої 

маси/хв 

Активність 

бензидин- 

пероксидази, 

відн. од./1 г сирої 

маси/хв 

Активність 

аскорбат-

пероксидази, 

(мкМ аскорб. к-

ти/мг білка/хв 

Контроль (без 

кліностату) 
0,198±0,022 32,5±2,7 16,8±1,8 0,198±0,012 

2 год  0,182±0,019 30,1±3,3 13,9±1,2* 0,269±0,021* 

24 год 0,362±0,041* 39,6±3,7 18,2±1,5 0,285±0,019 

48 год 0,273±0,017* 48,9±2,8 17,6±1,8 0,237±0,023* 

7 діб 0,169±0,018* 51,6±2,9* 11,7±0,9* 0,189±0,016* 

24 год після 

кліностатування 
0,185±0,011 44,2±3,6* 12,4±1,1* 0,191±0,002* 

Примітка: * – різниця порівняно з контролем статистично достовірна при p  0,05. 
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У групі пероксидаз важливу роль у мінімізації окисного пошкодження за дії стресорів 

різної природи відіграє фермент аскорбатглутатіонового циклу – аскорбатпероксидаза, що 

каталізує відновлення пероксиду водню до води за участю аскорбінової кислоти як 

специфічного донора протонів. Вона є одним із основних ферментів, що утилізує пероксид 

водню в рослинах (Rao, 2006). Реакція аскорбатпероксидази пагонів P. nutans на вплив 

зміненої сили тяжіння відрізнялася від активності решти пероксидаз напочатку 

кліностатування. Активність ферменту збільшувалася відразу з перших год і була  

максимальною на 24 год кліностатування. Надалі відбувався поступовий спад активності і на 

сьому добу активність знижувалася до рівня контролю.  

Зіставивши динаміку активності антиоксидантних ферментів із вмістом пероксиду 

водню та інтенсивністю ліпопероксидації, що визначено в умовах впливу зміненої сили 

тяжіння на рослини P. nutans, зроблено висновок про стресову природу кліностатування та 

захисну роль ферментативної системи в адаптації до гравітаційного стресу. Індуктором 

активації антиоксидантної системи є пероксид водню, оскільки чітко простежувалося істотне 

збільшення вмісту Н2О2 на початку кліностатування. Впродовж досліду за період дії зміненої 

гравітації зміна про-антиоксидантних реакцій, як відповідь рослин на фактор стресу, мала 

фазовий характер (Кияк та ін., 2016, б).  

Для першої фази ‒ 2 год кліностатування, характерне збільшення вмісту пероксиду та 

низька активність ферментів-антиоксидантів. У другій фазі стресової реакції, після 24 ‒ 48 год 

кліностатування рівновага між накопиченням АФК та функціонуванням антиоксидантної 

системи стабілізувалася унаслідок підвищення каталазної та пероксидазної активності. Цей 

період можна розглядати як стан підвищеної резистентності рослин до стресу. Під час третьої 

фази, на сьому добу після кліностатування включалася вторинна індукція ПОЛ, яка 

проявилася як у повторному збільшенні вмісту пероксиду водню, так і у накопиченні 

малонового диальдегіду, що зумовлено виснаженням резервного пулу антиоксидантів. Хоча 

на цій стадії зафіксовано підвищену активність гваяколпероксидази, рівень прооксидантної 

активності виявився досить високим. На початкових етапах кліностатування (2‒24 год) 

основну роль у ліквідації пероксиду водню відіграє аскорбатпероксидаза і каталаза, а 

зниження активності ферментів компенсувалося іншими реакціями, насамперед активацією 

гваяколпероксидази (табл. 28).  

Відповідно до концепції стресу зміни (про-) антиоксидантної рівноваги судинних рослин 

в умовах мікрогравітаціїи мають фазову залежність (Кордюм и др., 2003). Гравітаційний стрес 

порівнювали із фазами загального адаптаційного синдрому Г. Сельє і дійшли до висновку, що 

медіатором запуску такої стресової реакції є продукти перекисного окиснення ліпідів. Подібні 
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результати отримані для формування стану теплостійкості під час короткочасного впливу 

гіпертермії на рослини (Карпец, Колупаев, 2009). Тому вважається, що ранні реакції мохів на 

порушення векторної направленості сили тяжіння подібні до впливу на рослинні організми 

інших абіотичних чинників. Неспецифічність реакцій зумовлена активацією сигнальних 

систем, які, очевидно, функціонують за єдиним принципом та індукують відповідь рослин на 

стресори різної природи. Тому особливості захисних реакцій мохів мають значення для 

екофізіологічних досліджень в умовах стресу, включно із зміненою величиною сили тяжіння 

і впливом на гравічутливість та гравітропізм.  

Варто уваги й те, що після кліностатування відтворювався стабільний стан (про/ 

антиоксидантної системи та функціональна активність ключових ферментів антиоксидантного 

захисту, тобто відновлювалася репарація фізіологічних і метаболічних процесів і підвищилася 

індивідуальна стійкість до зміни векторної дії гравітації. 

9.2. ЗАХИСНІ РЕАКЦІЇ-ВІДПОВІДІ BRYUM ARGENTEUM НА СТАДІЇ 

ПРОТОНЕМИ Й ФОРМУВАННЯ ГАМЕТАНГІЇВ  

Проаналізовано вміст пероксиду водню у гаметофорах B. argenteum перед формуванням 

статевих органів і на етапі утворення гаметангіїв залежно від стадій онтогенезу і тривалості 

кліностатування. Результати аналізу свідчать, що вміст пероксиду змінювався впродовж 

онтогенезу і залежав від тривалості кліностатування. Чутливіші до змінених умов гравітації 

були пагони на стадії формування статевих органів (рис. 59). 

У контролі вміст Н2О2 у гаметофорах з гаметангіями не відрізнявся від рослин, які не 

утворили статевих органів. Однак, вже 48-год кліностатування виявилося стресом, особливо 

для рослин з гаметангіями, унаслідок чого різко підвищився вміст пероксиду. Про активацію 

процесів ліпопероксидації свідчить істотне збільшення вмісту первинних продуктів – дієнових 

кон’югатів і незначне підвищення МДА після 96 год кліностатування (рис. 59).  

Встановлено, що упродовж кліностатування вміст дієнових кон’югатів на стадії 

формування статевих органів на 40 – 50 % був вищим, ніж у рослинах без гаметангіїв, а 

збільшення концентрації МДА розпочиналося на 4 добу в обидвох варіантах досліду (рис. 59). 

Під впливом зміненої сили тяжіння збільшився вміст початкових продуктів ПОЛ, а кількість 

кінцевих метаболітів ліпопероксидації упродовж 2 діб кліностатування зберігалася на рівні 

контролю. Вірогідне збільшення кількості МДА було зафіксовано лише на 4 добу 

кліностатування, що, очевидно, могло бути зумовлене частковим виснаженням ресурсів 

антиоксидантної системи унаслідок утворення нових радикалів. Значно чутливіші до 

гравітаційного стресу були пагони на пізнішій стадії розвитку – з гаметангіями, відповідно, 

була вищою інтенсивність оксидантних реакцій. 
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Рис. 59. Вміст пероксиду водню, дієнових кон’югатів та малонового диальдегіду в 

пагонах Bryum argenteum залежно від тривалості кліностатування: (1) – перед формуванням 

статевих органів, (2) – на стадії дозрівання гаметангіїв; дернина без гаметангіїв (а), з 

антеридіями (б) та архегоніями (в). Штрих = 2,5 мм  

Отже, залежно від стадії розвитку рослин і впливу гравітації на диференціацію 

гаметангіїв реакційність системи окиснення B. argenteum змінювалася. Після дистресу 

активність прооксидантного пулу зменшувалася, що є показником зворотності деструктивних 

процесів, які виникли у зв’язку із зміною векторної дії гравітації та розвитком адаптивної 

пластичності до підвищення окиснювального стресу. 

Із комплексу неспецифічних реакцій рослин на дію стресорів важливе значення має 

активація молекулярного кисню та розвиток окиснювального стресу в клітинах. Ступінь 

розвитку стресу значною мірою визначається силою і тривалістю дії фактора, чутливістю 

рослин і стадією їх розвитку. 

Досліджено вплив теплового стресу (+42о С, тривалість 2 год) на гравітропізм моху Bryum 

argenteum на стадії розвитку протонеми із спор і гаметофорів. У B. argenteum регенеративна 

(вторинна) протонема, отримана регенерацією клітин гаметофорів, порівняно з гравічутливою 

протонемою зі спор проявляла значно чіткішу гравітропну реакцію (табл. 29). Через 24 год 

після гравістимуляції кут згину апікальних клітин протонеми зі спор становив 40,3  1,5о, а 

через 2 доби – 52,1  0,7о. Кут гравітропного згину протонеми з гаметофорів через 24 год 

гравістимуляції був більший − 69,9  1,8о, а через 48 год ‒ 86,2  0,9о. З нижчою 

гравічутливістю спорової протонеми корелювала низька стійкість до високої температури, 
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порівняно з регенеративною протонемою, яка виявилася стійкішою і до температурного впливу. 

Гравічутливість повністю відновлювалася через 48 год після гравістимуляції. 

Таблиця 29 

Величина гравітропних згинів протонеми із спор і гаметофорів B. argenteum після 

гравістимуляції; кут згину, град. 

Умови досліду 

Контроль, час після 

гравістимуляції 
Післядія теплового стресу 

(+42оС, 2 год) 

через 

24 год 

через 

48 год 

через 24 год після 

гравістимулції 

через 48 год після 

гравістимуляції 

Протонема зі спор 40,3  1,5 72,1  0,7 32,2  0,6 52,1  1,2 

Гаметофори 69,9  1,8 86,2  0,9 63,5  1,1 82,4  0,9 

 

Зміну розвитку гравітропного згину могли зумовити процеси ПОЛ, унаслідок 

накопичення ТБК-активних продуктів, що критично для функціонування клітин та цілісності 

клітинних компартментів. Проаналізували вміст малонового диальдегіду і карбонільних груп 

білків як показників реакцій окиснення і оксидативного стресу.  

На протонемній стадії розвитку і у гаметофорах B. argenteum вміст МДА збільшувався 

відразу після впливу високої температури, а вищий показник ліпопероксидації визначено для 

клітин протонеми. Через 1 добу після стресу окиснювальні процеси у протонемі продовжували 

наростати, тоді як у пагонах B. argenteum показники ліпопероксидації знизилися майже до рівня 

контролю (рис. 60). 

 

Рис. 60. Вплив теплового стресу на вміст малонового диальдегіду та карбонільних груп 

білків у протонемі і гаметофорах Bryum argenteum. 
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Вміст МДА використовують як показник реакцій окиснення і оксидативного стресу, а 

визначення степеня окисленості білків – карбонільних груп білків для оцінки рівня оксидного 

стресу застосовують нечасто. Під час окисної модифікації білків змінюється їх гідрофобність, 

ізоелектрична точка, термостабільність, втрачається ферментативна активність. Детально 

вивчена модифікація білкових молекул в умовах дії активних форм кисню, результатом якої є 

утворення додаткових карбонільних груп в бічних ланцюгах амінокислот (Stadtman, Berlett, 

1999). 

Тепловий стрес індукував підвищення вмісту КГ білків на обидвох стадіях (протонемі і 

гаметофорах) розвитку гаметофіту B. argenteum. У цьому випадку також знайдено чітку 

залежність окисної модифікації білків від стадії онтогенезу моху. Більшу кількість КГ білків 

визначено у протонемі як відразу під впливом високої температури, так і в період післядії стресу, 

що пояснюється наростанням деструктивних змін у клітинах протонеми. Відомо, що ліпіди 

мембран досить ефективно захищають ліпопероксидази та низькомолекулярні антиоксиданти, 

внаслідок чого пероксиди ліпідів швидко метаболізуються, а відновлення окиснених білків 

практично не відбувається, оскільки вони стають мішенню для дії специфічних протеаз (Лущак 

та ін., 2004). Тому процеси пероксидації B. argenteum взаємопов’язані і пропорційно 

змінюються із тривалістю та інтенсивністю стресу, від чого суттєво залежить гравічутливість на 

різних стадіях розвитку рослин моху.  

Показано, що стійкість гравітропної реакції до стресу B. argenteum підвищується від 

стадії протонеми до стадії гаметофорів. В умовах підвищених температур гравічутливість  

моху залежала від активації компонентів антиоксидантного захисту, які ефективніше 

інгібували ліпопероксидацію та окисну модифікацію білків гаметофорів, порівняно з 

протонемою із спор, тому відновлення гравітропізму регенеративної протонеми (унаслідок 

регенерації клітин листків і пагонів гаметофорів) після стресу відбувалося швидше. Таким 

чином, перебіг процесів окиснювального стресу в несприятливих умовах неоднозначний і у 

кожному конкретному випадку необхідно враховувати рівень стресу і стадію диференціації 

рослин.  

9.3. ОСОБЛИВОСТІ ПІГМЕНТНОЇ СИСТЕМИ ТА ІНТЕНСИВНІСТЬ 

ФОТОСИНТЕЗУ ФЕРТИЛЬНИХ РОСЛИН ГАМЕТОФІТУ BRYUM ARGENTEUM  

У мохоподібних ініціація і дозрівання чоловічих та жіночих гаметангіїв контролюються 

і генетично, і фізіологічно. Жіночі рослини у період дозрівання статевих клітин мають вищу 

інтенсивність фотосинтезу та дихання, більший приріст біомаси та швидше регенерують, 

порівняно з чоловічими особинами (Hanson, Rice, 2014). Крім того, жіночі рослини стійкіші 

до різноманітних абіотичних стресів (Stark et al., 2010). Порівняння результатів кількісних і 
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якісних змін пігментів пластид та інтенсивності асиміляції вуглекислоти в рослинах загалом, 

а також впливу зміненої сили тяжіння на такі процеси дає можливість з’ясувати природу 

пластичності чи консервативності обмінних реакцій, виявляє ступінь пристосованості рослин 

до умов існування (Foyer, Harbinson, 1999; Kochubey et al., 2004; Колупаев, Карпец, 2010; 

Jagtap et al., 2011; 2024; Недуха, 2015; Jagtap et al., 2024).  

Досліджували вплив зміненої гравітації на пігментний комплекс та інтенсивність 

фотосинтезу фертильних рослин моху B. argenteum (табл. 30). У контролі, коли рослини 

знаходяться в умовах векторної дії 1g визначено більший вміст хлорофілу а у чоловічих 

рослинах, порівняно з жіночими. За кількістю хлорофілу b та каротиноїдів різностатеві 

рослини істотно не відрізнялися. Під час кліностатування змінювалася часова динаміка 

фотосинтетичної активності фертильних рослин. Насамперед, це зміни вмісту хлорофілу а. 

Його кількість знижувалася в чоловічих і жіночих рослинах через 24 год, від початку 

кліностатування. Середню (96 год) тривалість кліностатування можна розглядати як час 

акліматизації, оскільки визначено компенсаторне збільшення вмісту хлорофілу а майже в 1,6 

разів у жіночих рослинах. Вміст каротиноїдів на початковій фазі кліностатування знижувався, 

а надалі підвищувався ‒ у жіночих рослинах в 1,5 рази, і 1,2 у чоловічих.  
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Таблиця 30 

Вміст пігментів (мг/г сухої маси) у фертильних рослинах Bryum argenteum в умовах 1 g та кліностатування  

Хлорофіл а Хлорофіл b Каротиноїди 

Варіанти досліду: контроль, кліностатування, год 

24 год 96 год 8 діб 24 год 96 год 8 діб 24 год 96 год 8 діб 

Контроль, чоловічі рослини 

0,62±0,02 0,61±0,01 0,65±0,01 0,43±0,01 0,40±0,01 0,44±0,01 0,46±0,01 0,48±0,01 0,46±0,01 

Контроль, жіночі рослини 

0,54±0,01 0,57±0,01 0,60±0,01 0,41±0,01 0,39±0,01 0,42±0,01 0,44±0,01 0,42±0,01 0,42±0,01 

Кліностатування, чоловічі рослини 

0,55±0,01 0,53±0,02 0,44±0,01 0,38±0,01 0,36±0,01 0,39±0,01 0,51±0,02 0,56±0,01 0,59±0,01 

Кліностатування, жіночі рослини 

0,42±0,01 0,67±0,02 0,69±0,02 0,39±0,01 0,41±0,01 0,40±0,01 0,56±0,01 0,66±0,01 0,64±0,01 
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У фотосистемі каротиноїди не лише виконують роль додаткових світлозбиральних 

пігментів, а й знешкоджують синглетний кисень та інші вільні радикали в умовах 

окиснювального стресу. Невисоке збільшення вмісту каротиноїдів після кліностатування 

може свідчити про деяке стресове навантаження на рослини, тоді як під впливом температури 

і високої інсоляції кількість пігментів в пагонах B. argenteum збільшувалася у 3-4 рази (Кияк, 

2015). Вміст хлорофілу b упродовж кліностатування суттєво не змінювався.  

За інтенсивністю фотосинтезу чоловічі та жіночі рослини відрізнялися у контролі та 

після кліностатувння (рис. 61). Для рослин контролю визначено вищу інтенсивність 

фотосинтетичних процесів (2,28  ± 0,01 мг СО2/г с.м./год) для чоловічих пагонів, ніж жіночих 

(1,60 ± 0,01 мг СО2/г с.м./год). Така відмінність зумовлена специфікою формування та 

дозрівання гаметангіїв B. аrgenteum і енергетичні витрати на формування статевих органів 

чоловічих особин більші, що й підтверджує аналіз фотосинтетичної активності.  

Зміна сили тяжіння по-різному вплинула на рослини обох статей: визначено поступове 

підвищення фотосинтетичної активності жіночих рослин, що корелювало зі збільшенням 

вмісту хлорофілу а. Інтенсивність фотосинтезу чоловічих рослин упродовж кліностатування, 

навпаки, знизилася майже в 1,3 рази, тобто змінена гравітація є сильнішим стресовим 

чинником для чоловічих рослин, ніж для жіночих (рис. 61). Результати аналізу кількісного 

складу пігментів та інтенсивності фотосинтезу фертильних рослин Bryum argenteum 

підтверджують вищу чутливість чоловічих рослин, зокрема до стресового впливу зміни сили 

тяжіння. 

 

Рис. 61. Вплив кліностатування на інтенсивність фотосинтезу фертильних рослин 

Bryum argenteum (мг СО2 /г с. м./год)  
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Для багатьох дводомних видів мохів, наприклад, характерне значне зменшення чоловічих 

особин або їх відсутність у несприятливих природних умовах. В арктичних умовах у 

Polytrichum strictum Menzies ex Brid. та Polytrichastrum alpinum (Hedw.) G.L.Sm. чоловічих 

особин не знаходили, тоді як у субарктичній зоні вони рясно утворюються (Stark et al., 2010). 

У Північній Америці на тихоокеанському узбережжі чоловічі особини у видів Chiastocaulot 

mayebarae S.D.F. Patzok, M.A.M.Renner, Schäf.-Verw. & Heinrichs, Takakia ceratophylla (Mitt.) 

Grolle та T. lepidozioides S. Hatt. & Inoue (Glime, 2017) не утворюються. Для видів роду 

Macromitrium Brid. (Orthotrichaceae) експериментально визначено більшу чутливість 

чоловічих особин до температурного стресу та висушування (Une, 1985). 

9.4. АДАПТИВНІ ВЛАСТИВОСТІ МОХІВ, ЗУМОВЛЕНІ УФ ОПРОМІНЕННЯ І 

ГРАВІТАЦІЄЮ 

Вивчення дії факторів мікрогравітації на розвиток рослин як окремої галузі космічної 

науки, не може залишити поза увагою вплив ультрафіолетового опромінення (УФ). Як 

показали багаторічні досідження, мохи є цілком оправданим об’єктом для 

експериментального аналізу дії УФ на рослинний організм, тим паче, що ареал поширення 

бріофітів охоплює території з високим рівнем УФ опромінення на Півдні України (Бачуріна, 

Мельничук, 1988), а також у регіонах Південної Антарктики (Glime, 2017; Tuba, 2011; 

Robinson, Waterman, 2014; Müller et al., 2016). 

Проведено дослідження взаємозалежності морфо-фізіологічних властивостей клітин 

протонеми аридного виду Weissia controversa з гравічутливістю і резистентністю до УФ-

опромінення. Проаналізовано особливості вуглеводного обміну, що забезпечують розвиток 

адаптивних властивостей W. controversa і Ceratodon purpureus на стресорну дію екзогенних 

чинників. 

9.4.1. АНАЛІЗ СТІЙКОСТІ МОХІВ ДО ДІЇ УФ ПРОМЕНІВ 

Поширення W. controversa в аридних та субаридних умовах Середньої Азії та півдня 

України описано у праці (Бачуріна, Мельничук, 1988). На основі порівняльного аналізу 

W. controversa з південних регіонів України та Середньої Азії ми дійшли висновку, що мох 

високо резистентний до УФ-опромінення (Кардаш та ін., 1988).  

Відомо, що великі або кумулятивно малі дози радіації руйнують біологічні системи 

унаслідок змін в організації ДНК, які часто призводять до мутацій або загибелі організму. 

Окрім того, радіаційне опромінення високої енергії використовується для генерації нових 

мутантів рослин (Гродзинський, 2013; Гудков, 2016). У дослідженні впливу іонізованого 

випромінювання на рослини важливо вивчити механізми стійкості біологічних систем. Чи є 
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зв’язок між морфофункціональною організацією протонеми W. controversa та її реакцією на 

гравітаційне подразнення і підвищеною стійкістю рослин моху до УФ-випромінювання? 

Раніше було встановлено, шо УФ-мутанти C. purpureus реагуть позитивно гравітропно, а 

кінетика гравітропного згину подібна до протонеми дикого типу (Хоркавців, Демків, 2009). 

Протонемна стадія W. controversa зі специфічною диференціацією клітин на каулонему і 

дендроїди хлоронемного типу зберігається упродовж життєвого циклу. Таке диференціювання 

протонеми на каулонему і хлоронему в умовах аридних місцевиростань призвело до різкої 

функціональної відмінності клітин та інтенсивнішого формування дендроїдів, наприклад, як у 

Weissia armatum (Thér. & Trab.) Fedosov (раніше W. papillosisima, Лазаренко та ін., 1961). Роль 

таких морфологічних ознак, пов’язаних з фізіологічними функціями і екологічними умовами 

середовища, полягає у забезпеченні виживання гаметофіту у стресових кліматичних умовах 

(Лазаренко, 1959; Кардаш та ін., 1988). Бріофіти є домінантами серед вищих рослин за 

поширенням у локалітетах з високим рівнем УФ-випромінювання (альпійські і полярні 

регіони) із специфічною стратегією захисту від його шкідливого впливу. Важливо й те, що 

мохи, пристосовані до місцевиростань в умовах високого випромінювання, мають більші 

фотосинтетичні можливості та вищі пороги чутливості до надлишку освітлення, ніж ті, що 

адаптувалися до низьких інтенсивностей світла (Newsham, Robinson, 2009; Robinson, 

Waterman, 2014; Kyyak et al., 2021; Lobachevska et al., 2020).  

У трьох видів мохів ‒ Funaria hygromertrica, Ceratodon purpureus i W. controversa після 

опромінення УФ потужністю 3 кВт/м2 вижили майже 100 % апікальних клітин W. controversa, 

30 % ‒ C. purpureus і 10 % ‒ F. hygromertrica. Середнє значення доз, що спричинили загибель 

90 % клітин у різних видів, істотно відрізнялося (рис. 62).  

 

Рис. 62. Відсоток виживання клітин протонеми Funaria hygromertrica, Ceratodon 

рurpureus i Weissia controversa залежно від інтенсивності УФ-опромінення. 

Поріг виживання підтверджує локальну приуроченість видів мохів до місцевиростань із 
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високими дозами сонячної радіації і УФ-фону, серед яких F. hygromertrica, порівняно з двома 

іншими видами мохів, виявилася найменш стійкою. У природних умовах W. controversa 

утворює нещільні дернинки до 1 см заввишки, блідо-зелені, листки брунькоподібно складені 

з тонкостінних клітин, які надзвичайно чутливі до зміни екологічних умов місцевиростань. 

Завдяки своєрідній диференціації столонів, у якій короткі хлоронемні дендроїди з 

короткоциліндричними або діжковидними клітинами екранують каулонемні столони, 

протонемна дернина досить стійка до УФ випромінювання. Подібну дендроїдну форму на 

високих інтенсивностях освітлення (50‒70 мкмоль·м–2·с–1) утворює C. рurpureus та інші 

представники роду Pottiaceae, проте у F. hygromertrica таку форму росту не виявлено. На 

високих (4...5 кВт/м2) дозах УФ опромінення життєздатними залишалися найбільш щільно 

екрановані клітини каулонеми W. controversa а їх регенерація значно підсилювала виживання 

протонемної дернини. Формування щільної дернини із коротких нерозгалужених 

хлоронемних столонів, як додаткова форма росту протонеми, може мати пряме відношення до 

екранування радіації. Не виключено, що саме така функція є результатом відмінностей між 

клітинами і причиною нечутливості до гравітації (Lobachevska et al., 2021, a, b). Морфологічна 

організація клітин хлоронеми ‒ малі розміри, сповільнені темпи мітозів, обмежена довжина 

столонів і швидке завершення росту дендроїдів, порівняно з каулонемою, не сприяли 

гравічутливості. Параметри клітин і столонів протонемної дернини W controversa наведено у 

табл. 31.  

Таблиця 31 

Морфологічні показники і люмінесценція ядер клітин протонеми Weissia controversa 

Столони 

протонеми 

Розміри апікальних 

клітин, мкм 

Довжина 

столонів, мкм 

/ кількість 

клітин 

Об’єм ядер, 

мкм3 

Люмінесценція 

ДНК-ДАРІ, 

відн. oд. довжина ширина 

Хлоронемні 

дендроїди 
34,7 ± 1,5 21,4 ± 0,9 

166,4 ± 3,1 / 

4 ‒ 5 клітин 
77,3 ± 8,9 56,8 ± 2,1 

Каулонемні  182,3 ± 3,4 20,8 ± 1,1 
2759,6 ± 16,7 / 

14 ‒ 15 клітин 
199,0 ± 12,7 79,5 ± 4,9 

 

Ядра клітин дендроїдів і каулонеми W. controversa менші, ніж чутливіших до УФ видів, 

наприклад об’єм ядра Funaria hygrometrica = 583,2 ± 29,2 мкм3, або Ceratodon purpureus ‒ 233,3 

± 13,9 мкм3, чи інших видів мохів (Демкив, Сытник 1985; Braun, 2018). Чутливість до УФ 

опромінення корелює з розмірами ядер: клітини з великими ядрами, як відомо, радіочутливіші, 

ніж з малими ядрами (Гудков, 2016; Гродзинский, 2013). 

Характерною особливістю мохів є високий вміст фенолів, які сприяють захисту від УФ-
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опромінення у природних умовах (Zhao, Dixon, 2013; Glime, 2017). У W. controversa фенольні 

сполуки (ФС) з максимумом поглинання λ = 310...410 нм забарвлюють клітинні стінки 

каулонемних столонів у червоно-коричневий колір і створюють фотозахисний бар’єр. Вміст 

ФС у клітинах природних зразків і лабораторній культурі відрізнявся, але був більшим у 

каулонемних столонах, ніж у дендроїдах (табл. 32).  

Таблиця 32 

    Вміст фенольних сполук у дендроїдах і каулонемних столонах Weissia tortilіs 

Тип диференціації 

столонів 

Вміст фенолів, мг / 100 г сухої маси 

Природні зразки Лабораторна культура 

Хлоронемні дендроїди 87,6 ± 0,4 62,3 ± 0,7 

Каулонема 120,3 ± 1,6 78,0 ± 0,5 

 

Окрім того, вміст фенольних сполук у W. controversa значно перевищував показники, отримані 

для інших видів мохів (Кияк, 2005) та був значно вищий у природних умовах (табл. 32). 

Відмінні морфологічні форми протонемної дернини W. controversa сформувалися насамперед 

залежно від високих доз сонячної радіації, а також гравічутливості апікальних клітин 

дендритів і підземної каулонеми, як допоміжного способу росту у стресових умовах. Спільно 

такі морфологічні модифікації сприяли пластичності W. controversa в локальних умовах, а 

значення фенотипних і функціональних ознак та відповіді на екологічні сигнали слід 

розглядати як пристосування до умов різних оселищ.  

Резистентність W. controversa до УФ-випромінювання сформувалася як адаптивна 

реакція на дію високих доз сонячної радіації, при цьому рівень стійкості зумовлений як 

морфофізіологічними особливостями, так й ефективністю функціонування репараційних 

систем в екологічних умовах місцевиростань моху.  

Для вивчення природних механізмів адаптації рослин до УФ-опромінення унікальним 

середовищем є Антарктика. Стійкість мохоподібних до абіотичних стресових факторів можна 

вважати унікальною ‒ в екстремальних кліматичних умовах Антарктики бріофіти займають 

40 % флори (Lobachevska, et al., 2005; Carvalho et al., 2017; Stark, 2017; Pizarro et al., 2019). 

Мохи адаптувалися до широкого діапазону освітлення, ростуть як на високому рівні інсоляції 

(близько 100 ккал/см2 на рік, майже як на екваторі), так і на дні глибоководних антарктичних 

озер, наприклад рослини Plagiothecium orthocarpum Mitt. (Robinson et al., 2000, 2003). Одним 

із основних стресових чинників екосистеми Антарктики є ультрафіолетове опромінення. 

Підвищений рівень ультрафіолетової радіації як результат виснаження стратосферного 

озонового шару (100...137 Дб) спричинює пошкодження рослин, хоча у багатьох антарктичних 
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видів унаслідок тривалої дії фактора еволюційно сформувалися механізми захисту від впливу 

ультрафіолету, які пом’якшують або нівелюють його ефект (Bjorn et al., 1998). У здатності 

мохів пристосовуватися до умов мікросередовища значна роль належить гравітації. Завдяки 

силі тяжіння збільшуються варіації морфогенезу і рівень фенотипної пластичності гаметофіту 

(Хоркавців та ін., 2015; Lobachevska et al., 2018). 

Ультрафіолетове опромінення індукує у клітинах „окиснювальний стресˮ, до якого 

чутливі, зокрема, ліпіди мембранних структур і хлорофіл у тилакоїдах хлоропластів. 

Запобігають цьому пошкодженню УФ-абсорбувальні сполуки фенольної природи (УФ‒АС) 

Накопичення УФ‒АС є найпоширенішою реакцією судинних рослин Антарктики на вплив 

ультрафіолету (Newsham, Robinson, 2009). Не завжди є пряма залежність між накопиченням 

УФ‒АС та толерантністю до УФ-опромінення, але доведеним є той факт, що вони можуть 

суттєво зменшити проникнення ультрафіолету в клітину, екрануючи його промені, а також 

забезпечити захист від вільнорадикальних реакцій, індукованих УФ-опроміненням. Цю роль 

виконують флавоноїди, що функціонують як УФ-поглинальні молекули і антиоксиданти 

(Sroka, 2005). Основний механізм фотопротекторної функції флавоноїдів забезпечується 

високою поглинальною здатністю в УФ-спектрі та легкою електронною й енергетичною 

передачею (Dixon, Paiva, 1995). Вміст та локалізація УФ-абсорбувальних сполук фенольної 

природи значно менше вивчені у бріофітів, порівняно з судинними рослинами. Відомо, що 

УФ‒АС судинних рослин локалізовані в трихомах й епікутикулярному воску листкових 

пластинок, у цитозолі, хлоропластах, ядрі, вакуолях, клітинній стінці, ендоплазматичному 

ретикулумі (Zhao, Dixon, 2013). У клітинах мохів ці сполуки виявлені у клітинній стінці та 

вакуолях (Ніколайчук та ін., 2000; Zhao, Dixon, 2013).  

Важливою частиною роботи було дослідження впливу УФ-опромінення на вміст 

розчинної (вакуолярної) та зв’язаної у клітинній стінці фракцій УФ-абсорбувальних 

компонентів фенольної природи, кількість флавоноїдів і спектри їхнього поглинання та 

концентрації світлозахисних пігментів (антоціанів і каротиноїдів) у пагонах моху 

Ptychostomum imbricatulum з Антарктики.  

9.4.2. ЕФЕКТ УФ-ОПРОМІНЕННЯ НА ГРАВІЧУТЛИВІСТЬ І МОРФОЛОГІЧНУ 

МІНЛИВІСТЬ PTYCHOSTOMUM IMBRICATULUM  

У кліматичних умовах Антарктики для мохів адаптивним резервом є гравітропні реакції, 

оскільки завдяки силі тяжіння збільшуються варіації морфогенезу і рівень фенотипної 

пластичності гаметофіту (Lobachevska et al., 2021, b).  

Морфологічна форма мохів визначається передусім способом галуження та кутом 

нахилу латеральних гілок відносно вектора гравітаційної сили і утворенням бруньок 
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гаметофорів. Енергетичним джерелом розвитку та ініціації гравіморфогенезу є світло. 

Проаналізовано вплив фізіологічно активного для мохів червоного і синього світла на 

активність галуження та утворення бруньок на гравітропній протонемі моху P. imbricatulum з 

Антарктики (табл. 33).  

Таблиця 33  

Кількість галузок на гравітропній протонемі Ptychostomum imbricatulum, що росли під 

кутами θ = 90° та 40...50° після 4‒год освітлення червоним і синім світлом. Інтенсивність 

освітлення: червоне, синє світло − 6 мкмоль·м-2·сек-1; біле − 15 мкмоль·м-2·сек-1.  

n – кількість галузок, що утворилися на 10 гравітропних столонах. 

 Варіанти 

освітлення 

Кількість галузок, n 

 

Кут, ° 6° 

Біле світло 105,0  0,8 52,0  1,8 

Червоне світло, 

λmaх =660 нм 
151,0  2,8 75,0  2,1 

Синє світло,  

λmaх = 551 нм 94,0  2,3 57,0  1,9 

 

Встановлено, що світло впливає на кут ініціації галузок, під яким вони закладаються на 

головному столоні протонеми (табл. 33). Після освітлення червоним світлом протонеми P. 

imbricatulum більшість галузок закладалися і продовжували тривалий час рости під кутом 90°, 

інші (їх було менше) росли гравітропно. Таким чином, червоне світло переважно блокувало 

гравіперцепцію і гравітропний ріст клітин протонеми, унаслідок чого змінилися морфологічна 

реакція на дію гравітації і форма галуження дернини. Відомо, що низькі інтенсивності синього 

і червоного освітлення модулювали гравітропний кут, величина якого є результатом взаємодії 

між граві- і фототропізмом (Хоркавців, Демків, 1999; 2003). Для P. imbricatulum встановлено, 

що червоне світло ініціювало закладання галузок та високу активність галуження клітин 

гравітропної протонеми, порівняно із синім і білим освітленням та негравістимульованою 

протонемою у контролі (рис. 63).  

Це підтверджує взаємодію світла і гравітації та її значення для морфологічної форми 

дернини моху. Відновлення гравітропного росту після освітлення відбувалося повільно, синє 

світло мало тривалішу гальмівну дію ніж червоне, проте було стимулятором закладання 

бруньок на гравітропній протонемі P. imbricatulum (рис. 64, а).  
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Рис. 63. Галуження клітин протонеми Ptychostomum imbricatulum: освітлення білим, 

червоним світлом λmaх =660 нм і синім світом, λmaх = 551 нм: 1 ‒ після гравістимуляції, 2 ‒ 

контроль, гравітропна протонема. 

 

 

Рис. 64. Бруньки на протонемі Ptychostomum imbricatulum та галуження клітин під 

впливом синього (а) і червоного (б) світла; штрих 200 мкм 

Після червоного освітлення клітини інтенсивніше галузилися, а бруньок було небагато 

(рис. 64, б). Відомо, що послідовне освітлення червоним і синім світлом стимулює закладання 

бруньок, хоча чіткого роз’яснення механізму впливу гравітації немає (Демків та ін., 2005). 

Очевидно, що тригером галуження гравітропної протонеми і утворення на ній бруньок було 

світло, а гравітація діяла як синергічний фактор завдяки поляризаційному ефекту. Відзначимо, 

що синє світло індукувало утворення на стеблі і в основі молодих бруньок ризоїдів, що росли 

позитивно гравітропно (рис. 65, а).  
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Рис. 65. Ptychostomum imbricatulum: а ‒ після освітлення синім світлом ризоїди в основі 

бруньки росли позитивно гравітропно, б ‒ на верхівці гравітропного столону клітини 

погалузилися і утворилися пучки протонеми; штрих 200 мкм. 

Отже, від спільної дії світла і гравітації залежить морфологічна мінливість протонеми, що у 

життєвому циклі моху має винятково важливе значення. Фенотип галуження гравітропних 

столонів, просторова орієнтація підземної протонеми у природних екстремальних умовах 

Антарктики ‒ це засіб доступу до світла, джерел живлення і води, взаємодії з ґрунтовою 

біотою. Пристосуванням до короткого вегетаційного періоду Антарктики є формування на 

верхівці гравітропних столонів P. imbricatulum пучка коротких столонів, які розпадалися на 

окремі 2‒3-клітинні фрагменти і проростали (рис. 65, б). Фрагментація як одна з форм 

асексуального розмноження дає можливість одній рослині моху утворити генетично ідентичне 

потомство і швидко колонізувати більшу територію. Надалі на столонах закладалися бруньки, 

з яких розвивалися гравічутливі гаметофори, що теж сприяло пластичності виду і швидшому 

розростанню мохової дернини P. imbricatulum. Лише гравітропні столони і гаметофори, що 

росли над субстратом, могли енергетично забезпечити швидке вегетативне поновлення 

(Lobachevska et al., 2021, b). Набуття компетенції до брунькотворення на верхівці 

гравітропного столону (Демків та ін., 2005), а також чітко виражена гравічутливість 

гаметофорів мохів з Антарктики є морфогенетичним проявом гравіморфозів залежно від умов 

середовища. Такі гравізалежні процеси як активація галуження та кути бокових галузок на 

протонемі ініціювали зміну морфологічної структури мохової дернини P. imbricatulum. 

Мінливість орієнтації росту столонів і гравічутливість гаметофорів сприяли формуванню 

потужнішої дернини з підвищеною здатністю до тривалого утримування вологи та високою 

фотосинтетичною продуктивністю. Ефект УФ‒опромінення з інтенсивністю 4 кВт/м2 на 

гравічутливість столонів був неоднаковий: апікальні клітини протонеми львівського зразка P. 

imbricatulum втратили чутливість до гравітації, очевидно, внаслідок незворотних 
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деструктивних змін, а для столонів антарктичного зразка зафіксовано лише зменшення кута 

гравітропного згину до 10,3°, проте гравічутливість клітин зберігалася (табл. 34).  

Таблиця 34 

Вплив УФ-опромінення на кут гравітропного згину регенеративної протонеми, 

отриманої з листків і пагонів зразків моху Ptychostomum imbricatulum з Антарктики і 

Львівської області 

Варіанти досліду Гравітропний згин, φ 

Рослини з Львівської області 

Контроль (без опромінення) 22,5 ± 2,8° 

УФ-опромінення 0 

Рослини з Антарктики 

Контроль (без опромінення) 24,6 ± 2,2° 

УФ-опромінення 10, 3± 0,8° 

 

9.4.3. АНТИОКСИДАНТНА АКТИВНІСТЬ І АНАЛІЗ ФОТОПРОТЕКТОРНИХ 

ВЛАСТИВОСТЕЙ ФЕНОЛЬНИХ СПОЛУК  

PTYCHOSTOMUM IMBRICATULUM З АНТАРКТИКИ І ЛЬВІВСЬКОЇ ОБЛАСТІ 

Бріофітам властивий високий потенціал системи захисту від окисної деструкції завдяки 

системі низькомолекулярних антиоксидантів (флавоноїдів, фенольних сполук, аскорбату, 

глутатіону), які нагромаджуюься в клітинах (Dey, De, 2012). Такі антиоксиданти мають 

особливе значення під час температурного та осмотичного стресів, впливу важких металів та 

УФ-опромінення (Дмитрієв, Поляковський, 2007; Таран та ін., 2007). Ми вважали за доцільне 

визначити  антиоксидантну активність (AA) рослин P. imbricatulum з екстремальних умов 

Антарктики та порівняти із зразками із помірних широт Львівської області. Вибрали ефективні 

концентрації екстрактів (EК50), котрі інгібували 50 % вільних радикалів. Між показниками 

ЕК50 і антиоксидантної активності встановлена обернено пропорційна залежність: що нижчим 

був показник EК50, то вищою була антиоксидантна активність рослин. Як позитивний 

контроль використовували аскорбінову кислоту (EК50 аскорбінової кислоти дорівнює 0,06 мг/ 

мл). У рослинах P. imbricatulum з Антарктики визначено майже у 1,5 раза нижчий рівень ЕК50 

і, відповідно, вищу АА (ЕК50 = 3,65 мг/ мл), порівняно з рослинами львівської популяції (ЕК50 

= 5,04 мг/мл) (рис. 60). УФ-опромінення індукувало збільшення антиоксидантної активності 

антарктичних зразків рослин до 2,86 мг/мл і свідчить про високий антиоксидантний захист 

рослин з Антарктики, порівняно з рослинами із Львівської обл. 
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Рис. 66. Антиоксидантна активність рослин Ptychostomum imbricatulum з Антарктики та 

Львівської області під впливом УФ-опромінення: а ‒ різниця статистично достовірна (рівень 

значущості р  0.05) опромінених рослин (УФ), порівняно з неопроміненими, контроль (К); б 

‒ різниця статистично достовірна (р  0,05), порівняно з рослинами з Львівської обл.  

Примітка: ‒ менше значення величини є показником вищої антиоксидантної активності 

Фенольні сполуки (ФС) завдяки здатності функціонувати як скавенджери вільних 

радикалів і активних форм кисню, підтримують відновлений стан клітин та позитивно 

впливають на активність антиоксидантних ферментів (Michalak, 2006). Індукція синтезу ФС 

відбувається як відповідь на УФ випромінювання та високі інтенсивності світла (Iqbal et al., 

2019). Пагони P. imbricatulum мали різний вміст ФС: у зразках з Антарктики визначено істотно 

більший вміст фенолів, після УФ-опромінення кількість фенолів підвищувалася ще на 35 %, 

сприяючи поглинанню шкідливих для рослин променів (табл. 35).  

Таблиця 35 

Вміст фенольних сполук у пагонах Ptychostomum imbricatulum з Антарктики і Львівської 

області після УФ опромінення; (мг/г сухої маси) 

Варіанти 
Вміст розчинних 

УФ-АС 

Вміст зв’язаних 

УФ-АС 

Сумарний вміст 

УФ-АС 

Рослини з Львівської області 

Контроль  

(без опромінення) 
1,06 ± 0,18 1,48 ± 0,22 2,54 ± 0,35 

Рослини після  

УФ опромінення 
1,25 ± 0,22 2,11 ± 0,33 а 3,36 ± 0,42 а 

Рослини з Антарктики 

Контроль 

 (без опромінення) 
1,52 ± 0,16 2,56 ± 0,31 4,08 ± 0,52 а,б 

Рослини після 

 УФ опромінення 
1,81 ± 0,25 4,05 ± 0,43а,б 5,86 ± 0,61а,б 

Примітка: а ‒ різниця статистично достовірна, порівняно з контролем (рівень 

значущості р  0,05); б ‒ різниця статистично достовірна, порівняно з рослинами з Львівської 

області (р  0,05) 

а б

а,б

0
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К УФ К УФ

ЕК50, 

мг/мл

Львівська обл.                  Антарктика
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Рослини львівського зразка в 1,6 раза мали менший вміст фенольних сполук у контролі, 

який незначно підвищувався після стресу. Тобто, для рослин P. imbricatulum з Антарктики 

властивий більший конститутивний пул фенольних сполук, порівняно з рослинами середніх 

широт. За вмістом розчинної (вакуолярної) та нерозчинної (зв’язаної у клітинній стінці) 

фракцій фенольних сполук в обох зразках моху P. imbricatulum визначено в 1.5...1.8 разів вищу 

концентрацію УФ-абсорбуючих фенольних сполук (УФ-АС), локалізованих у клітинній 

стінці. Після УФ опромінення їхній вміст також підвищувався дещо більше, ніж розчинних 

УФ-АС (табл. 35). Подібні результати отримані для інших видів мохів. У Ceratodon purpureus 

(Hedw.) Brid., Schistidium antarctici (Cardot) L.I. Savich & Smirnov з Антарктики вміст зв’язаних 

з клітинною стінкою УФ-АС був майже у дев’ять разів більшим, ніж вміст розчинних 

(вакуолярних) УФ-АС (Clarke, Robinson, 2008). У печіночника Jungermannia exsertifolia 

Stephani вміст нерозчинних УФ-АС майже у 2,5 раза перевищував вміст розчинних фенольних 

сполук (Fabon  et al, 2012). Переважав вміст зв’язаних з клітинною стінкою сполук, що 

абсорбували УФ, у субарктичних видів Pleurozium schreberi (Willd. ex Brid.) Mitt. та 

Polytrichum juniperinum Hedw., P. pseudotriquetrum і Fontinalis antipyretica Hedw., у восьми 

видів сфагнових мохів з Норвегії (Soriano еt al., 2013). Тому, як встановлено, фенольні сполуки 

клітинної стінки беззаперечно відіграють важливу функцію у захисті від УФ опромінення. 

Після УФ опромінення в обидвох зразках моху P imbricatulum підвищувався вміст УФ‒АС, 

що свідчить про індукований характер адаптивної відповіді. Таку реакцію можна пояснити 

особливостями метаболізму фенольних сполук. Серед фенольних сполук основну роль у 

поглинанні УФ‒променів виконують флавоноїди. Саме вони функціонують у рослинних 

клітинах як індукторні протектори окиснювального стресу (Дмитрієв, Поляковський, 2007). 

Про це свідчать значні зміни вмісту флавоноїдів в умовах підвищених рівнів озону або 

ультрафіолету. Відомо, що УФ опромінення активує синтез фенілаланіну та індукує швидке і 

скоординоване підвищення активності ферментів фенілпропаноїдного шляху біосинтезу, що 

сприяє утворенню „сонцезахисного щитаˮ з флавоноїдів (Iqbal et al., 2019). Аналізуючи вміст 

флавоноїдів, визначено в 1,2 раза більший вміст у рослинах з Антарктики, тоді як УФ 

опромінення стимулювало їх синтез у рослинах з обидвох кліматичних регіонів. Однак для 

рослин антарктичного зразка визначено в 1,7 раза вищі концентрації флавоноїдів після УФ-

опромінення, ніж для B. caespiticium з Львівської області (рис. 67).  
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Рис. 67. Вплив УФ-опромінення на вміст флавоноїдів у пагонах моху Ptychostomum 

imbricatulum з Львівської обл. і Антарктики.  

Примітка: а – різниця статистично достовірна, порівняно до контролю при р  0,05, б – 

різниця статистично достовірна, порівняно до зразків з Львівської обл. при р  0,05. 

 

Флавоноїди представляють велику групу поліфенольних сполук, до яких належать 

флавоноли (кверцетин, рутин, морін, кемпферол), флавони (лютеолін, апігенін), флаванони 

(гесперетін), флаваноли (катехін, епікатехін) та антоціани. Щоби визначити, які флавоноїди 

беруть участь у захисті від УФ-опромінення, проаналізовано спектри поглинання екстрактів 

флавоноїдів у розчині хлориду алюмінію. Як видно на рис. 68, спектри поглинання обидвох 

зразків P. imbricatulum подібні. Максимуми поглинання визначені для довжин  = 420...440 

нм, 470 нм та 670 нм. Слід внести пояснення, що взаємодія екстракту флавоноїдів з хлоридом 

алюмінію призводить до батохромного зміщення максимумів поглинання вихідних реагентів 

на 66...67 нм (Pękal, Pyrzynska, 2014). Враховуючи це, перший максимум спектру поглинання, 

очевидно, відповідає флавонолам рутину та кверцетину, оскільки їхні піки поглинання 

знаходяться в ділянці спектру 356 нм та 370 нм відповідно, а їхніх комплексів з AlCl3 ‒ у 

спектрі 422 нм і 437 нм. Вважають, що серед флавоноїдів, ці флавоноли є найбільш 

ефективними відновниками супероксидного радикала (Jansen, Urban, 2019). 

Другий максимум поглинання може відповідати флавону лютеоліну, з піками у довжині 

хвилі  = 405...420 нм, а враховуючи зміщення поглинання,  пік припадає на  = 470 нм. 

Максимум у довгохвильовій області спектру може співпадати з антоціанами. Антоціани, які 

нагромаджуються у багатьох рослинах після УФ-опромінення, менше поглинають УФ у такій 

ділянці спектру, порівняно з флавонолами чи флавонами, хоча позитивну кореляцію між їхнім 

загальним вмістом і зниженням чутливості до УФ-опромінення встановлено у різних 

дослідженнях (Bobo-Garcha, 2015).  
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Рис. 68. Спектри поглинання флавоноїдів Ptychostomum imbricatulum: а ‒ зразок з 

Львівської обл., б ‒ зразок з Антарктики (к‒ контроль, УФ ‒ після опромінення). 

Вважають, що антоціани беруть участь у захисті мембран тилакоїдів від УФ 

пошкодження, виконуючи функцію оптичного фільтру, захищаючи електрон-транспортний 

ланцюг від високоенергетичних квантів (Hollozy, 2002). Антиоксидантні властивості 

антоціанів зумовлені високою донорною активністю і здатністю стабілізувати та 

делокалізувати неспарений електрон, що блокує ланцюгові вільнорадикальні реакції (Ahmad 

et al., 2010).  

Показано, що концентрації антоціанів під впливом ультрафіолету збільшувалися у 

пагонах обидвох зразків моху, однак показники у P. imbricatulum з Антарктики були вищими 

як у контролі, так і після УФ-опромінення, що є свідченням кореляції стійкості, набутої у 

зв’язку із зміною зовнішних факторів (табл. 36).  

Таблиця 36  

Вміст антоціанів та каротиноїдів у пагонах Ptychostomum imbricatulum з Антарктики та 

Львівської області (мг/г сухої маси) 

Варіанти досліду Вміст антоціанів Вміст каротиноїдів 

Рослини з Львівської області 

Контроль, 

без опромінення 
2,23 ± 0,19 0,21 ± 0,02 

Рослини після 

УФ опромінення 
2,91 ± 0,22а 0,27 ± 0,03 

Рослини з Антарктики 

Контроль, 

без опромінення 
3,87 ± 0,42 0,28± 0,01 

Рослини після 

УФ опромінення 
4,56 ± 0,26а, б 0,36 ± 0,02а, б 

Примітка: а ‒ різниця статистично достовірна, порівняно з контролем (рівень 

значущості р  0,05); б ‒ різниця статистично достовірна, порівняно із рослинами з Львівської 

області (р  0,05) 
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Мінливість вмісту каротиноїдів у пагонах P. imbricatulum може бути важливим 

показником реакції на стрес, оскільки у складі фотосистем ці пігменти є компонентом не лише 

додаткової світлозбиральної системи, а захищають молекули хлорофілу від фотоокиснення під 

час високої інсоляції та УФ опромінення (Hollozy, 2002). Для рослин P. imbricatulum з 

Антарктики визначено вищі показники вмісту каротиноїдів, а після УФ опромінення вміст 

пігментів істотно збільшувався, порівняно з рослинами львівського зразка, що також 

підтверджує нижчу чутливість P. imbricatulum з Антарктики до УФ променів.  

Можна допустити, що підвищені захисні функції гаметофіту моху з різних локалітетів 

зумовлені конститутивними механізмами захисту, однак фактори середовища Антарктики, 

сприяли більшій фізіологічній пластичності та резистентності P. imbricatulum. У локалітетах 

Антарктики з високим рівнем УФ опромінення бріофіти є домінантами серед вищих рослин 

завдяки адаптивним морфофізіологічнимпроцесам (Glime, 2017). Стійкість до сонячного 

опромінення зумовлена як морфологічною пластичністю гаметофіту мохів, так і ефективністю 

репараційних систем захисту від окиснювальної деструкції (Medina, 2015).  

Визначено вищу антиоксидантну активність гаметофіту P. imbricatulum з Антарктики, 

ніж львівської популяції моху. Під впливом УФ-опромінення рівень реакцій істотніше 

підвищувався у моху з Антарктики, що пов’язано з вищим пулом антиоксидантів і 

ефективністю захисних механізмів. Однак експериментально показано, що для рослин 

P.  imbricatulum із Львівської області також властиве збільшення антиоксидантної активності 

після УФ і активація захисних механізмів.  

Особливістю мохів є високий вміст фенольних сполук та їх визначальне значення для 

формування стресостійкості рослин (Jovanovic, 1994). Забарвлення клітинних стінок 

каулонемних столонів та листків пагонів досліджених видів мохів у червоно-коричневий колір 

здебільшого зумовлене фенольними сполуками, які екранують ультраструктуру клітин від 

пошкоджень, мають фотозахисну дію, підвищуючи у такий спосіб стійкість рослин до 

ультрафіолету. Більший вміст флавоноїдів, як компонентів антиоксидантної системи мохів, у 

зразках P.imbricatulum з Антарктики, порівняно з рослинами середніх широт, підтверджує 

значення фенольного метаболізму у системі захисту залежно від умов середовища.  

Ультрафіолетове опромінення активувало синтез УФ-абсорбувальних фенольних сполук 

P.imbricatulum. Вміст УФ-абсорбувальних сполук, зв’язаних з клітинною стінкою, був істотно 

більшим, ніж розчинних (вакуолярних) фенольних сполук у зразках з Антарктики і Львівської 

області, що вказує на їхню специфічну захисну функцію. Більша активність синтезу УФ-

абсорбуючих фенольних сполук клітинної стінки, порівняно з вмістом розчинних сполук у 
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зразках P. imbricatulum з Антарктики і України (львівська популяція), свідчить про їх участь в 

захисті клітин від УФ-опромінення незалежно від кліматичних умов.  

Досліджено флавоноїди, які забезпечують стійкість клітин до УФ опромінення. 

Відповідно до спектрів поглинання флавоноїдів рослин P. imbricatulum з Антарктики і 

Львівської області визначені флавоноли рутин та кварцетин і флавон лютеолін, які 

забезпечують ефективний захист клітин від УФ пошкодження (Kyyak et al., 2021). Отже, 

адаптація мохів до екстремального УФ опромінення, як й до багатьох інших чинників, 

формувалася завдяки високій антиоксидантній активності та інтенсивності обміну фенольних 

сполук, динаміка яких змінювалася залежно від напруження стресового фактора і стадії 

розвитку рослин. 

9.4.4. ПОРІВНЯЛЬНІ ДОСЛІДЖЕННЯ АКТИВНОСТІ ПЕРОКСИДАЗИ І ВМІСТУ 

КОМПОНЕНТІВ КЛІТИННОЇ СТІНКИ PTYCHOSTOMUM IMBRICATULUM 

ЗАЛЕЖНО ВІД ЗМІНЕНОЇ СИЛИ ТЯЖІННЯ І УМОВ МІСЦЕВИРОСТАНЬ 

Стабільне положення і оптимальна орієнтація клітин в гравітаційному полі визначається 

станом механічної напруги клітинної стінки і внутрішньоклітинних мікротрубочок і 

мікрофіламентів. Сигнал сили тяжіння підвищує жорсткість клітинної стінки унаслідок 

полімеризації полісахаридів, акумуляції лігніну, стимулює утворення поперечних зв’язків у 

різних умовах гравітаційного навантаження у космосі чи на Землі (Hoson et al., 2003). В усіх 

процесах задіяна пероксидаза клітинних стінок. Фермент має ключове значення для 

поляризації клітин як відповідь на гравістимул, впливаючи на реорганізацію мікрофібрил 

целюлози клітинної стінки (Cosio, Dunand, 2009), концентрується у місці утворення ризоїда 

зиготи фукуса і сприяє розриву поперечних ланцюгів полімерів клітинної стінки, що локально 

змінює її еластичність (Vreeland, Kwan, 1999).  

Пероксид водню, локалізований у клітинній стінці, також задіяний у процесах елонгації, 

лігніфікації як реакцій на гравістимул. Відомо про регулюючий вплив Н2О2 на згин кореня та 

ріст клітин арабідопсиса в умовах гравістимуляції (Muthert et al., 2020). Під час росту 

гіпокотиля проростків сої у зоні видовження підвищувалася концентрація пероксиду водню 

(Passardi et al., 2004). Вміст Н2О2  збільшувався у клітинах кореня кукурудзи також під час 

елонгації та лігніфікації клітинних стінок (Cordoba-Pedregosa, 2003).  

Пероксид водню є первинним індуктором стрес-реакції рослинної клітини та 

посередником у функіонуванні сигнальних трансдукційних систем (Wojtaszek, 2011; Кордюм 

и др., 2003). Н2О2 бере участь не лише в передачі зовнішнього сигналу до ядра та модифікації 

транскрипційних процесів, але, передусім, координує дію клітинних компартментів, як 

пероксисом, хлоропластів, для цілісної відповіді рослини на стрес (Corpas et al., 2001).  
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Аналіз пероксидази клітинних стінок протонеми антарктичного та львівського зразків 

моху Ptychostomum imbricatulum свідчить про активну реакцію ферменту на зміну 

гравітаційної сили. Пероксидазна активність підвищувалася під час кліностатування (в 1,5–1,7 

разів), ще більше під час гравістимуляції (в 1,8–1,9 разів), порівняно з рослинами контролю 

(табл. 37).  

Таблиця 37 

Активність пероксидази, вміст пероксиду водню і лігніноподібних сполук у пагонах 

моху Ptychostomum imbricatulum з Антарктики та Львівської області залежно від гравітації 

Варіанти 

досліду 

Активність 

пероксидази, відн. 

oд. / г сухої маси 

/хв 

Вміст H2O2, 

мкмоль / г сухої 

маси 

Вміст 

лігніноподібних 

сполук, мг/г 

сухої маси 

Рослини з Львівської області 

Контроль 

(світло) 
70,94±8,12 7,63±0,81 11,2±0,9 

Гравістимуляція 133,11±11,54* 10,48±0,95* 20,3±1,3* 

Кліностатування 111,41±10,24* 8,95±0,93 8,6±0,7* 

Рослини з Антарктики 

Контроль 

(світло) 
81,46±9,16 10,81±1,36 12,3±1,1 

Гравістимуляція 151,83±17,25* 13,21±1,63 22,6±1,8* 

Кліностатування 138,13±12,82* 12,32±1,42 10,1±0,9 

Примітка: * – результати достовірні порівняно з контролем за P ≤0,05. 

Підвищення активності пероксидази в умовах кліностатування зумовлене наростанням 

процесів вільнорадикального окиснення, що підтверджено у численних дослідах з 

моделювання ефектів мікрогравітації (Бараненко, 2003; Martzivanou, Hampр, 2003), і свідчить 

про участь ферменту у пристосуванні рослин до зміненої гравітації.  Модуляція пероксидазної 

активності пов'язана з підвищенням вмісту пероксиду водню у клітинах P. imbricatulum, хоча 

після 7-добового кліностатування збільшення було незначне. Відомо, що вміст пероксиду 

водню як індуктора активації антиоксидантної системи істотно збільшувався на початкових 

стадіях, через 2 год після кліностатування, а надалі його концентрація у клітинах поступово 

знижувалася (Кияк, Хоркавців, 2016, а, б). Напруженість окиснювальних процесів після 

гравітаційного стресу зменшувалася і стабілізувалася унаслідок захисної ферментної 

активності пероксидаз.  
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Під час гравістимуляції та гіпергравітації у клітинах судинних рослин посилювалися 

процеси лігніфікації клітинних стінок за участю пероксидази, яка бере участь в біосинтезі 

лігніну (Wakabayashi et al., 2015). У бріофітів такі процеси не досліджені. У клітинних стінках 

мохів замість лігніну присутні лігніноподібні сполуки, що є поліфенолами, очевидно, похідні 

тригідроксибензолу (Karahara et al., 2009), а лігнін судинних рослин ‒ це полімер 

фенілпропаноїдів (монолігнінів), синтез яких починається з окиснення амінокислоти 

фенілаланіну (Libbert, 1974; Недуха, 2015; Kukkola et al., 2003). 

Встановлено, що вміст лігніноподібних сполук у протонемі P. imbricatulum після 

гравістимуляції та кліностатування істотно відрізнявся. У гравістимульованій протонемі 

зразків моху з Антарктики і Львівської області вміст лігніноподібних сполук був майже удвічі 

більший, ніж у зразках контролю та становив 2,0–2,2 % від маси сухої речовини (табл. 37). 

Після кліностатування їх кількість зменшувалася, порівняно з контролем, до 0,8–1,0 % від 

маси сухої речовини. Зменшення вмісту лігніну клітинних стінок відбувається, зокрема, у 

проростків Pisum sativum, вирощених на 3-D кліностаті (Shimazu et al., 2001), Pinus sylvestris, 

Vigna radiatа, Avena sativa (Hoson, Soga, 2003; Hoson et al., 2003) та Oryza sativa (Shimazu et al., 

2001) в умовах мікрогравітації. Є чимало досліджень лігніну та активності ферментів 

(фенілаланінліази та пероксидази), що беруть участь у полімеризації монолігнінів, у 

проростках сосни, квасолі та вівса після 194 годин реального космічного польоту. На 1–4 % 

зменшився вміст лігніну у проростках сосни і на 15–24 % в  клітинах, порівняно з наземним 

контролем (Chebli, Geitmann, 2011).  

Визначили вміст лігніноподібних речовин у Ceratodon purpureus i Ptychostomum 

imbricatulum із місцевиростань Львова і Антарктики, які відрізнялися чутливістю до гравітації. 

На рис. 69 представлено C. purpureus, гравічутливий мох з кутом гравітропного згину 80,0 – 

85,3о і протонему обидвох зразків P. imbricatulum, малочутливу з невеликим згином 22,5о у 

львівського зразка і 26,0 ° у зразка з Антарктики після 8 год гравістимуляції (рис. 69).  

Як можна бачити із результатів, наведених на рис. 70, вміст лігніноподібних сполук у 

клітинній стінці протонеми мохів корелює із гравічутливістю виду і знижується після 

кліностатування. У зразках P. imbricatulum з різних локалітетів кількість лігніноподібних 

сполук істотно не відрізнялася, тобто основна їх функція стосується структури клітинної 

стінки, її лабільності під час гравітропізму, незалежно від умов середовища, Львівської обл., 

чи Антарктики. Проте швидкий розвиток гравітропізму у C. purpureus завдяки високій 

гравічутливості протонеми вимагає механічної стійкості клітинних стінок. Гравітаційний 

сигнал підвищує жорсткість клітинної стінки, впливаючи на біосинтез біополімерів і лігніну, 

полімеризацію полісахаридів, різні інші процеси і модифікацію стінки в широкому діапазоні 

http://www.frontiersin.org/Community/WhosWhoDetails.aspx?UID=26092&d=1&sname=AnjaGeitmann&name=Science
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умов, починаючи від мікрогравітації в космосі до гіпергравітації на Землі. Розвиток механізмів 

опору гравітації, насамперед міцності клітинної стінки, що регулюються дією гравітаційних 

сил, набуло особливого значення для функціональних реакцій-відповідей на механічні 

навантаження впродовж еволюції наземних рослин (Wakabayashi et al., 2009; Chebli, Geitmann, 

2011; Toyota, Gilroy, 2013; Soga, 2013; Mohanasundaram, Pandey, 2022). 

 

  

 

 

Важливу роль у процесах синтезу лігніну відіграють високопластичні пероксидази, 

зокрема, за їх участю відбувається окиснення монолігнінів і регуляція біосинтезу клітинної 

оболонки. Не можна не враховувати, що підвищення ферментативної активності пероксидаз 

під час гравістимуляції діє як активатор регуляції біосинтезу лігніну, але може бути 

репресором процесу і впливати на хімічні перетворення лігніну та модифікацію структури 

клітинних стінок у різних гравітаційних умовах на Землі і у Космосі (Kwon et al., 2015; 

Warinowski et al., 2016). Встановлено, що біосинтез лігніну залежить від 1 g земного тяжіння 

і, відповідно, його вміст змінюється залежно від векторної направленості гравітаційної сили 

(Hoson, Wakabayashi, 2015; Wakabayashi et al., 2015). 

  

0

10

20

30

40

50

60

70

80

90

Львів.обл. Антарктика Львів.обл.

З
н

ач
ен

н
я 

к
ут

ів
, 

гр
ад

.

P.imbricatulum  C. purpureus   

0

5

10

15

20

25

30

35

Львів.обл. Антарктика Львів.обл.

Л
іг

н
ін

. 
сп

о
л
.,

 м
г/

г 
су

х
о
ї 

м
ас

и

P. imbricatulum    C. purpureus

контроль

гравістим.

кліностат

Рис. 69. Кути гравітропного згину 

протонеми Ptychostomum imbricatulum і 

Ceratodon purpureus через 8 год після 

гравістимуляції. 

Рис. 70. Вміст лігніноподібних сполук у 

клітинних стінках протонеми 

Ptychostomum imbricatulum і Ceratodon. 

purpureus. 

http://www.frontiersin.org/Community/WhosWhoDetails.aspx?UID=26092&d=1&sname=AnjaGeitmann&name=Science


141 
 
 

10. МІНЛИВІСТЬ ГРАВІРЕАКЦІЙ МОХІВ ЗАЛЕЖНО ВІД ВМІСТУ 

ОРТОФОСФАТІВ 

Дослідження гравітропного росту впродовж онтогенезу мохів свідчить, що кут 

гравітропізму може змінюватися від 0º до 180º залежно від стадій розвитку та умов природного 

середовища. Важливо, що кут більшості латеральних гілок встановлюється відносно сили 

земного тяжіння, а не генеральної осі, і від  гравітропного згину залежить стабільне положення 

(орієнтація) гілок на стеблі. Гравітація контролює загальну структуру галуження і напрям росту 

латеральних органів, тобто кореляції між морфологічними частинами і цілим організмом. 

Проаналізовано зміни величин гравітропного кута латеральних галужень і переорієнтації росту 

столонів протонеми і гаметофорів щодо вектора сили тяжіння, які видозмінюють морфологію 

гаметофіту і впливають на гравіморфогенез мохів (Хоркавців та ін., 2015; Лобачевська та ін., 

2019). 

У поверхневому шарі ґрунту, де часто розростається протонемна дернина мохів, нестача 

фосфору спричинює зміни у структурі галуження столонів та формуванні підземних 

вегетативних органів (Turner et al., 2001; Bay et al, 2013; Rico-Reséndiz et al., 2020, Yang, et al., 

2024). У сполуках ортофосфатів Ca3(PO4)2 фосфор (Рі) є одним з елементів фотосинтезу, 

структури мембран, біоенергетичних процесів і його вміст становить 0,2% від сухої маси рослин. 

Висока толерантність до низьких концентрацій фосфору, пришвидшення росту в таких умовах і 

зміна гравізалежного кута галуження клітин протонеми є перевагою для поширення мохів в 

екстремальних природних умовах. 

З метою визначити чи змінюється ефективність гравітаційного стимулу для росту і 

галуження протонеми залежно від концентрації фосфору, проаналізувано гравічутливість 

протонеми Ceratodon purpureus, Physcomitrium patens з Природного заповідника “Розточчя” і 

Ptychostomum imbricatulum з прибережної Антарктики.  

10.1. РОЗВИТОК ПРОТОНЕМИ МОХІВ CERATODON PURPUREUS I PHYSCOMITRIUM 

PATENS ЗАЛЕЖНО ВІД ВМІСТУ ФОСФОРУ. ЛОКАЛІЗАЦІЯ ФОСФОРУ В КЛІТИНАХ 

ПРОТОНЕМИ 

Латеральні примордії і галуження клітин головних столонів протонеми є одним із способів 

розростання мохової дернини. Енергетичним джерелом для ініціації галуження протонеми є 

світло, а напрям росту бокових галузок контролює гравітаційна сила. Кут нахилу бокових 

відгалужень є стабільний або змінюється незначно, проте відрізняється між видами. У 

поверхневому шарі ґрунту, де часто розростається потужна протонемна дернина, ріст і 

галуження протонеми залежить від поживних речовин, нестача котрих впливає на ініціацію кута 

латеральних гілок та їх кількість. На зміну вмісту фосфору в природному середовищі рослини 
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реагують морфологічною модифікацією. Міняється довжина первинних коренів, кількість і 

довжина латеральних коренів, формуються симбіотичні асоціації, наприклад мікориза з грибами, 

що має екологічне значення і підвищує ефективність поглинання фосфору (Chopra, Bhatla, 1983; 

Franco-Zorrilla et al., 2004; Bustos et al., 2010; Péret et al., 2013; Puga et al., 2017; Rico-Resendiz et 

al., 2020; Liu, Wirén, 2022). Як модельний об’єкт для досліджень реакцій рослин на низький вміст 

фосфору використовують переважно кореневу систему Arabidopsis thaliana і мало відомо про 

залежну фенотипну пластичність рослин без коренів – мохів, які у природному середовищі 

нагромаджують фосфор у великих кількостях (Bai et al, 2013; Glime, 2017).  

Щоби з’ясувати морфофізіологічні реакції мохів на вміст фосфору, проаналізували 

швидкість росту і гравітропний кут згину латеральних столонів на різних концентраціях Рі у 

поживному середовищі Кнопа − 0, 50,0 і 500,0 мкМ. На підставі отриманих результатів надалі у 

дослідженнях використовували 50 мкМ ортофосфат. У контролі (середовище Кнопа), який 

постійно використовується для лабораторної культури мохів, вміст ортофосфату становив 

⁓1мМ.  

Результати досліджень вмісту загального фосфору у гравітропній протонемі Ceratodon 

purpureus i Physcomitrium patens наведені на рис. 71. Для обидвох видів визначено високий рівень 

фосфору в контролі, на середовищі з 50 мкМ Рі вміст фосфору в дернині знижувався, однак 

істотної різниці між C. purpureus i P. patens не виявлено. У природних локалітетах і  лабораторній 

культурі, коли мохи ростуть на субстратах з різним вмістом ортофосфатів (Glime, 2017), 

збереглася аналогічна відмінність.  

 

Рис. 71. Вміст загального фосфору у гравітропній протонемі Ceratodon purpureus i 

Physcomitrium patens залежно від кількості Рі у поживному середовищі. Різниця між контролем 

і дослідом для обидвох видів не істотна. 

У лабораторній культурі протонемна дернина C. purpureus на середовищі з нижчим 

вмістом 50,0 мкМ ортофосфату розвивалася повільніше, ніж у контролі, столони були коротші, 

їх було менше, тому дернинка не достатньо густа (рис. 72, а, б).  Для визначення локалізації 
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фосфатів у клітинах гравітропної протонеми Ceratodon purpureus використали кольорову 

реакцію з молібдатом амонію (рис. 72, в, г, д). Фосфати фарбувалися у темно-синій колір і 

чіткіша цитохімічна реакція була в ростучих апікальних клітинах, бокових примордіях ростків 

та пластидах. 

 

Рис. 72. Гравітропна протонема Ceratodon purpureus: (а) щільніша дернина утворилася 

на середовищі Кнопа з 50 мкМ Рі, ніж у контролі – 1 мМ Pi (б). Клітини протонеми C. 

purpureus, зафарбовані молібдатом амонію (в, г, д). Фосфати у вигляді вкраплень темно-

синього кольору локалізуються в апексі верхівкової клітини (в), у пластидах (г) і примордіях 

галузок (д). Зб.: а, б – 30 х ; в, г, д – 170 х. 

Встановлено, що швидкість росту столонів протонеми Ceratodon purpureus більша на 

середовищі з нижчим вмістом Рі, а кут гравітропізму після 4−8 год гравістимуляції менший, 

проте через 16 год траєкторія і кут згину в контролі і у досліді вирівнювалися (табл. 38).  

Таблиця 38 

Швидкість росту і гравітропізм протонеми Ceratodon purpureus після гравістимуляції 

залежно від концентрації ортофосфату (Рі) у середовищі Кнопа (n = 50 столонів) 

Умови досліду 
Швидкість росту, 

мкм/год 

Кут гравітропізму, град. 

0 – 4 год 4 – 8 год 12 – 16 год 

Середовище Кнопа 

з 1,0 мМ Рі (контроль) 
43,6 ± 2,3 28,0 ± 1,4 60,2 ± 2,7 87,1 ± 2, 9 

Середовище Кнопа 

з 50 мкМ Рі 
47,7 ±2,1 20,8± 1,9 47,8 ± 2,6 83,9 ± 2,4 

 

Потенційно довжина столонів може бути адаптивною ознакою в умовах нестачі фосфатів. 

Відомо, що дефіцит фосфору збільшує активність фосфатаз, а обмін внутрішнього органічного 

фосфору сприяє покращенню умов росту рослин (Turner et al., 2001; Plaxton, Tran, 2011). 

Властива для мохів висока активність фосфатаз, що часто використовується для оцінки 

концентрації фосфору у середовищі, сприяла підвищенню вмісту Рі (Turner et al., 2001). Однак ініціація 

гравітропізму протягом 4−8 год в умовах низької концентрації Рі сповільнювалася, мабуть тому, що 
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чутливість до нестачі фосфору зумовлена переорієнтацією росту і утворенням згину, які метаболічно є 

більш затратними процесами, ніж звичайний прямолінійний ріст (Sinnott, 2015).  

10.2. АНАЛІЗ ГАЛУЖЕННЯ ПРОТОНЕМНОЇ ДЕРНИНКИ; ВЕЛИЧИНА І 

МІНЛИВІСТЬ ГРАВІЗАЛЕЖНИХ КУТІВ ЛАТЕРАЛЬНИХ ГАЛУЗОК  

Для визначення впливу фосфору на гравічутливість протонеми проаналізували кути 

латеральних галузок трьох видів Ceratodon purpureus. Ptychostomum imbricatulum і Pyscomitrium 

patens на 50 мкМ Рі у середовищі Кнопа. Для ініціації галуження чашки з гравітропною 

протонемою насвітлювали 4 год білим світлом інтенсивністю 15,0 мкмоль·м-2·сек-1, переносили 

у темряву і для гравістимуляції залишали у горизонтальному положенні, а через 6 год визначали 

кут бокових гілок відносно головного столону (рис. 73). Середні значення гравітропного кута 

бокових галузок C. purpureus і P. imbricatulum були в межах 61−64º у контролі, але 

вертикальніше під кутом 52‒54º галузки росли на середовищі з 50 мкМ Рі. Отже, зниження 

вмісту фосфору вплинуло на залежний від гравітації напрям росту і орієнтацію латеральних 

галузок. У Physcomitrium patens такої залежності не виявили. Необхідність в ортофосфатах для 

видів, очевидно, насамперед зумовлена їх приуроченістю до середовищ з різним вмістом 

ортофосфатів ‒ високим чи низьким, або здатністю досягти джерел фосфору завдяки 

морфологічній будові. 

 

Рис. 73. Розподіл середніх значень кутів латеральних галузок 7−10-денної гравітропної 

протонеми Ceratodon purpureus, Bryum caespiticium i Physcomitrium patens. Різниця порівняно 

до контролю статистично достовірна для C.purpureus і B. caespiticium, р ≤ 0,05.  

Окрім того, визначили розподіл показників гравітропного згину в межах 10−90º і 

виділили домінуючу величину кутів, що під час обрахунку середнього значення залишалося 

поза увагою (рис. 74). Найбільша кількість кутів була в межах значень 42−57º,  значно менше 

кутів були у діапазоні 26−41º, 58−73º і 74−89º (рис. 74). 
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Рис. 74. Діапазон мінливості величини гравітропних кутів латеральних галузок 

протонеми мохів залежно від вмісту загального фосфору (Рі) у середовищі. 

І хоча значення кутів окремих латеральних гілок часово змінювалася, високий відсоток кутів 

величиною 42−57º у C. purpureus є підставою використати їх для порівняння контролю і 

досліду. Показником реакції C. purpureus на вплив гравітації є більша величина гравітропного 

кута, ніж в інших видів. Так, відсоток кутів в межах 42−57º у С. purpureus під впливом 

гравітації збільшився з 46 % до 75 %. (рис. 74). У P. imbricatulum i P. patens кут гравітропної 

реакції майже не змінився, однак збільшилася кількість латеральних гілок, що росли 

горизонтальніше до площини субстрату у межах 58−73º і 74−89º. Тобто, гравічутливість 

знизилася і значна кількість столонів протонеми в умовах недостатньої кількості екзогенного 

фосфору росла майже плагіотропно по поверхні субстрату. Незважаючи, що для P. patens 

визначено високий вміст загального фосфору у протонемній дернині (див. рис. 71), мох 

чутливий до нестачі фосфатів і горизонтальний ріст столонів домінує над гравітропним 

вертикальним. Кількість таких бокових галузок у P. patens досягала 36 %, у С. purpureus і 

P. imbricatulum ці показники були нижчі – 5 % і 14 % відповідно. Між видами С. purpureus і 

P. imbricatulum з’явилася деяка подібність середніх значень гравізалежних кутів, хоча з часом 

величина кутів дещо змінювалася, насамперед у P. patens розмах показників істотно 

відрізнявся (рис. 74). Одним із пояснень чутливості гравітропного кута до вмісту фосфору і 

більшої швидкості росту є певні сталі умови місцевиростань різних видів мохів, зокрема 

вологість, чи органічні сполуки, до яких рослина може дістатися завдяки морфологічним 

властивостям, наприклад швидкості росту і орієнтації протонемних столонів (Glime, 2017). 

Можна також допустити, що серед проаналізованих видів, саме у С. purpureus завдяки його 

високій гравічутливості сформувалася певна стійкість до нестачі фосфору в середовищі, що 

запобігло дезорієнтації кутів росту латеральних гілок протонемної дернини. Натомість, P. 

patens ‒ ефемерний вид, з багаторічною протонемою, яка унаслідок меншої гравічутливості в 

умовах низького Рі росла горизонтально, й тому могла нагромадити поживні речовини з інших 

субстратів.  
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Переважно реакцію рослин на зміни вмісту ортофосфору (Рі) у субстраті визначають для 

кореневої системи Arabidopsis thaliana, де зоною поглинання фосфору є кореневий чохлик і 

локалізовані на мембрані білки транспортери (Liu, Wiren, 2022). Обговорюють процеси розвитку 

і фосфатазну активність в умовах нестачі фосфору в печіночників, деяких видів мохів (Press, Lee, 

1983; Turner et al., 2001; Rico-Reséndiz et al., 2020). Часто мохи використовують як індикатори 

забруднення наземних і водних середовищ і значно менше як маркери вмісту поживних речовин 

у природних місцевиростаннях. Для аналізу вмісту фосфору застосовують метод визначення 

швидкості поглинання Рі і активності фосфатаз з використанням мохів (Christmas, Whitton 1998; 

Turner et al., 2001). Показано, що фосфатази локалізуються в апексах верхівкових клітин 

протонеми, на клітинних стінках і ростучих частинах молодих листків і, каталізуючи гідроліз 

фосфатів, сприяють їх вивільненню із органічних сполук. Для проаналізованих нами видів мохів 

встановлена не лише висока толерантність до низьких концентрацій фосфору, а пришвидшення 

росту і зміна гравізалежного кута галуження їх латеральних гілок, що в екстремальних умовах є 

перевагою рослин. Морфологічна форма галуження в умовах недостатньої кількості фосфору 

залежить й від гравітаційної сили, яка впливає на орієнтацію кута бічних галузок. Спільна дія 

гравітації і толерантність до дефіциту Рі дає змогу утворювати щільніші дернини і одночасно 

пластичніші до мінливого середовища. Загалом, форма галуження інтактної протонеми 

достатньо стабільна і генетично закріплена, але інтеграція екологічних факторів і програм 

онтогенезу розширює фізіологічні реакції і можливості для фенотипної модифікації. У Ceratodon 

purpureus це виявилося у значно вертикальнішій гравізалежній орієнтації бічних галузок, у 

Physcomitrium patens підвищилася швидкість росту протонеми і кількість плагіотропних 

столонів унаслідок їх нижчої гравічутливості. Різні форми фенотипних реакцій мохів у 

подоланні стресової дії фосфатного голодування лише підтверджують значення морфологічної 

варіабельності як адаптивної ознаки.  

10.3. АКТИВНІСТЬ ФОСФАТАЗИ МОХІВ ЗАЛЕЖНО ВІД ВМІСТУ ОРТОФОСФАТІВ (РІ), 

ВПЛИВУ ФІТОГОРМОНІВ І ГРАВІТАЦІЇ 

Висока фосфатазна активність властива для цитоплазматичних мембран вакуолей і 

пластид, активність ферменту також є показником нагромадження ортофосфатів, перенесення 

яких відбувається за участю білків-транспортерів (Turner et al. 2001; Stetter et al., 2015; Salazar-

Henao et al., 2016; Guo et al., 2021). Активність фосфатази залежить від вмісту ортофосфатів у 

середовищі. Існує негативна кереляція між активністю фосфатаз і вмістом фосфатів у 

рослинному організмі і в середовищі. Дефіцит фосфору збільшує активність фосфатаз та 

каталізує обмін внутрішнього органічного фосфору, що забезпечує необхідну для росту 

рослин кількість елементу (Turner et al., 2001; Plaxton, Tran 2011). 
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Проаналізовано активність кислої фосфатази протонемних дернин Сeratodon purpureus і 

Physcomіtrium patens, які відрізняються гравічутливістю і стійкістю до нестачі ортофосфатів 

(Рі). Якщо С. purpureus ‒ модельний об’єкт для аналізу гравічутливості, то P. patens 

використовують у дослідженнях гравізалежних процесів диференціації, розвитку, аналізу 

реакцій оксидативного стресу, у молекулярній біології (Cove et al., 2006; Takemura et al., 2017; 

Braun et al., 2018; Koochak, Müller, 2021).  

Для обидвох видів мохів визначено високий рівень фосфору в контролі, більший у 

P. patens, ніж у С. purpureus, що знижувався на середовищі з 50 мкМ Рі (див. рис. 65). Середні 

значення концентрації фосфору у протонемній дернині були відносно постійними впродовж 

4−5 місяців від початку проведення експериментів. У природних локалітетах С. purpureus і 

P.  patens ростуть на субстратах з різним вмістом ортофосфатів (Glime, 2017), що, очевидно, є 

причиною відмінностей між мохами у лабораторній культурі.  

У P. patens і С. purpureus активність фосфатази дещо підвищувалася на концентрації 25 

мкМ Рі, але майже не змінювалася, порівняно з контролем, і на 50 мкМ Рі (рис. 75). Очевидно, 

50 мкМ вміст ортофосфатів не є критичний для росту і галуження  протонеми, однак нижча 25 

мкМ  концентрація фосфатів вже була загрозлива і ферментативна активність підвищувалася.  

 

Рис. 75. Активність фосфатази протонемних дернин Сeratodon purpureus і Physcomitrium 

patens в умовах зміненої гравітації (8 год гравістимуляції; 8 год кліностатування) і залежно від 

ортофосфатів: контроль ‒ протонема росла у темряві. 

Примітка: а  ‒ статистично достовірна різниця для P. patens на середовищі з 1,0 мМ і 25 

μМ Рі при р ≤ 0,05; б ‒ достовірність різниці істотна між зразками P. patens після 

гравістимуляції і кліностатування при р ≤ 0,05;.в ‒ статистично достовірна різниця між C. 

purpureus і P. patens після гравістимуляції при р ≤ 0,05. 

Проаналізували активність ферменту в гравістимульованій протонемі, що росла на середовищі 

з 25 мкМ і 50 мкМ фосфором (рис., 75). Якщо на 50 мкМ Рі різниця активності фосфатази після 

гравістимуляції протонеми і у контролі була незначна, то на 25 мкМ концентрації активність 
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ферменту підвищувалася і різниця збільшувалася. Це означає, що 50 мкМ вміст Рі у 

середовищі достатньо високий, відповідно, ферментативна активність низька. За таких умов 

впливу гравітації не виявили. На концентрації 25 мкМ Рі реактивність фосфатази підвищилася, 

очевидно, це був пороговий вміст фосфату, що призвело до виснаження субстрату і активації 

ферменту. Завдяки застосуванню у досліді низьких концентрацій фосфату було визначено 

значення гравітаційного фактора в умовах фосфатного дефіциту. Підставою для  висновку про 

участь гравітації у регуляції біосинтезу фосфатів було підвищення ферментативної активності 

після гравістимуляції протонеми. Важливо, що взаємодію світла і гравітації та вплив на фото-

/ граві- / спіральний ріст протонемної дернини мохів теж було встановлено на дуже низькій 

(70 нмоль∙м-2∙сек-1) інтенсивності освітлення або в в умовах мікрогравітації (Kern, Sack, 1999; 

Демків та ін., 2006). Безперечно, гравітація не першопричина для зміни активності фосфатаз, 

але це дієвий фактор, що регулює загальну сигнальну систему фізіолого-біохімічних процесів.  

Відомо, що фітогормони стимулюють ріст в умовах фосфорного голодування, що 

підвищує толерантність культур до токсичної дії Рі (Jain et al., 2007; Lin et al., 2014; Rico-

Reséndiz et al., 2020). Мохи синтезують ауксин (ІОК) на протонемній стадії, який контролює 

ріст, видовження і галуження клітин; цитокініни ініціюють диференціацію бруньок 

гаметофорів.  

Реакція Сeratodon purpureus і Physcomitrium patens на нестачу фосфатів за умови 

комплексної дії фітогормонів і гравітації відрізнялася. На середовищі з 50 мкмМ Рі 

гравітропна протонема обидвох видів швидше росла і краще галузилася, ніж у контролі з 1 мМ 

Рі, а показники активності ферменту на 11% були вищі у чутливішої до фосфору P. patens, ніж 

С. purpureus (рис. 76).  

Морфологічні показники росту протонеми С. purpureus і P. patens на середовищі з 

ауксином і зеатином були різні (Демків та ін, 2006; Хоркавців та ін., 2015). Ауксин стимулював 

галуження С. purpureus, а зеатин посилював закладання бруньок на головних столонах P. 

patens. Активність фосфатази під впливом ауксину підвищувалася в обидвох видів, більше у 

С. purpureus, аніж у P. patens, зате в останнього істотно збільшувалася після дії зеатину (рис. 

76). 



149 
 
 

 

Рис. 76. Активність фосфатази гравістимульованої протонеми Ceratodon purpureus і 

Physcomitrium patens залежно від фітогормонів. 

Примітка: ⁎ ‒ статистично достовірна різниця між C. purpureus і P. patens у контролі при 

р ≤ 0,05; ⁑ ‒ різниця статистично достовірна між зразками обидвох видів під дією 1,0 μМ 

зеатину при р ≤ 0,05. 

Опосередкований вплив гравітації на стимуляцію активності ферменту відрізнявся між 

видами С. purpureus і P. patens, найбільш ймовірно, унаслідок кореляції з ростовими 

процесами обидвох культур. Інтенсивний морфогенез бруньок гаметофорів на протонемі P. 

patens під впливом специфічної дії зеатину вимагає більшої біохімічної активності, ніж 

стимуляція ауксином росту і галуження протонеми С. purpureus. Відповідно нестача фосфатів 

стимулювала їх ремобілізацію і експресію кислої фосфатази, що підвищило активність 

ферменту та ендогенний вміст Рі у P. patens. Сила тяжіння як критичний фактор природного 

середовища контролює орієнтацію росту і морфогенез рослин, а за певний умов впливає на 

регуляцію активності фосфатази, що визначено експериментально. Різна активність 

фосфатази свідчить про залежність від умов середовища, де поширені види мохів, зокрема, 

субстратів з широким діапазоном поживних речовин. В експериментальних дослідженнях 

стандартизація умов вирощування культур і концентрації фосфатів є важливим параметром 

для оцінки екологічної ролі фосфатази як чутливого індикатора метаболічного стресу 

наземних мохів.  

Дослідження на клітинному рівні можливостей подолати негативний вплив нестачі 

фосфатів за участю фітогормонів і гравітаційної сили ‒ доступний і перспективний метод для 

порівняльних аналізів складніших стадій розвитку в онтогенезі рослин. Найперше, він 

доповнить список рослин‒індикаторів, які можна використовувати для визначення вмісту 

біофосфатів у природних грунтах. 
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11. ВПЛИВ МЕТИЛЮВАННЯ ДНК НА ГРАВІЧУТЛИВІСТЬ МОХІВ 

Вивчаючи природу адаптацій рослин до мікрогравітації як прояву фенотипної 

пластичності, важливо було привернути увагу до епігенетичних систем регуляції генної 

експресії в індукції стійкості до несприятливих екологічних факторів. Як вдалося з’ясувати, у 

стресових умовах середовища вплив гравітації на розвиток бріофітів виявляється у 

фенотипних змінах і гравіморфозах, що сформувалися завдяки епігенетичній регуляції 

гормональної активності (Lobachevska et al., 2021, a, b; Хоркавців та ін., 2021). Чимало 

досліджень підтверджують зміни рівня та структури метилювання ДНК залежно від 

біотичного та різних форм абіотичного стресу ‒ посушливості, засолення, радіаційного 

опромінення різної потужності і тривалості (Kovalchuk et al., 2004; Kravets et al., 2010; Hauser 

et al., 2011). Молекулярні компоненти, що контролюють посттранскрипційні зміни регуляції 

геному, визначені для різних груп організмів, менше для рослин, і переважно на прикладі 

Arabidopsis thaliаna (Кордюм, Дубина, 2021), а даних про участь гравітації як поляризуючого 

екологічного фактора в епігенетичних реакціях немає взагалі.  

На основі аналізу гравітропізму протонеми залежно від метилювання ДНК визначено, 

що реорієнтація гравітропного росту (після гравістимуляції) відбувається за участю клітинної 

пам`яті – феномену, який є частиною епігенетичної системи регуляції, зокрема, 

посттрансляційних змін ДНК. Епігенетична пам'ять, як природний механізм, розширює 

варіації фенотипних ознак у відповідь на постійні флуктуації природного середовища, якого 

рослини не можуть уникнути через прикріплений спосіб життя (Ріпецький, Хоркавців, 2012; 

Тищенко та ін., 2016; Lebedeva et al., 2017; Кордюм, Дубина, 2021; Song et al., 2024).  

Сила тяжіння є вирішальним екологічним фактором для росту вищих рослин, зокрема, 

гравітропізм модулює орієнтацію росту відповідно до вектора сили тяжіння, унаслідок чого 

розвивається позитивний гравітропізм коренів і негативний ‒ пагонів. В умовах 

мікрогравітації тропізму не виявлено, тим не менше рослини адаптуються до змін 

гравітаційної сили і успішно завершують повний життєвий цикл на космічних орбітальних 

станціях (Medina et al., 2021, b; Micco et al., 2014; Karahara et al., 2020; Khodadad et al.,2020). 

11.1. РОСТОВА РЕАКЦІЯ PHYSCOMITRIUM PATENS ЗАЛЕЖНО ВІД ВПЛИВУ  

5-АЗАЦИТИДИНУ НА СТАДІЇ ГРАВІПЕРЦЕПЦІЇ 

Гравітропну відповідь розділяють на три етапи: сприйняття сигналу, трансдукція і 

ростова реакція, хоча деякі автори виділяють ще інші етапи у перцепції гравісигналу (Kordyum 

et al., 2014; Sato et al., 2015; Swarup, Bennett, 2018; Villacampa et al., 2021). Проаналізовано 

утворення гравітропного згину протонеми Physcomitrium patens залежно від впливу інгібітора 

метилювання 5−азацитидину на стадію сприйняття або трансдукцію гравістимулу. 
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Протонему в горизонтально розміщених чашках на холоді обробляли 5−азацитидином 

перед гравістимуляцією (на стадії сприйняття сигналу) і після гравістимуляції (на стадії 

трансдукції гравісигналу). Після того переносили чашки з протонемою в умови 20−22°С і 

змінювали положення чашок на вертикальне (для гравістимуляції), або використовували 

кліностатування. Встановлено, що унаслідок перцепції гравісигналу на холоді деякий час 

частина столонів росла завдяки збереженню пам’яті про вектор стимулу (рис. 77, а, б, в). В 

умовах 20°С утворився новий згин і гравітропізм ростків відновився (рис. 77 б, 1,2), або 

напрям росту не змінився (рис. 77, в). Відмінності в рості були показником реакції протонеми 

на гравістимуляцію на холоді і при кімнатній температурі.  

 

Рис. 77. Фрагмент протонемної дернини Physcomitrium patens: а ‒ столони у дернині по-

різному реагують на гравістимуляцію: відновили першопочатковий напрям гравітропізму, не 

відновили, не прореагували на стимуляцію; б ‒ зразки столонів, що відновили гравітропізм, 

стрілка 1 на вставці ‒ росток після гравістимуляції при температурі +2 °С (клітини пам’ятали 

про гравісигнал, і протонема росла відповідно до вектора гравітації); 2 ‒ росток в умовах 

культивування +20 °С (столони відновили початковий напрям гравітропізму). Довжина ростка 

1 є одним з параметрів визначення тривалості збереження клітинної пам’яті про векторну дію 

гравітації. Фрагмент в ‒ зразки столонів, що не відновили гравітропізм; довжина штриха 50 

мкм (а, б, в); довжина штриха на вставці ‒ 30 мкм. 

У першому варіанті, коли 5-азацитидин застосували перед гравістимуляцією на стадії 

перцепції, порівняно з контролем, зменшився відсоток клітин, що відновили і не відновили 

гравітропний ріст (рис. 78). Якщо звернути увагу на столони, що відновили гравітропізм (рис. 

78, а), їхня довжина згину була більшою (рис. 78, а″), ніж у контролі, тобто клітини довше 

пам’ятали про векторну дію гравістимулу. На стадії перцепції таких столонів була третина – 

31,3 %. 

Якщо інгібітором метилювання обробили протонему після гравістимуляції на стадії 

індукції ростової реакції, кількість столонів, що відновили гравітропізм, також істотно 
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зменшилася (рис. 78, а) до 22 %, їх було менше, ніж на стадії перцепції. Але збільшився 

відсоток апікальних клітин, що не відновили гравітропний згин. Таких столонів було 51,1 %, 

порівняно з 39,4 % ‒ на стадії перцепції і 45,9 % ‒ у контролі (рис. 78, б), тобто їхня клітинна 

пам’ять про дію гравітації на холоді також була тривалішою. Отже, незалежно від стадії 

гравііндукції ростова реакція–відповідь клітин протонеми на деметилювання подібна, проте 

відновлення гравітропізму сповільнене (рис. 78, а). 

 

Рис. 78. Гравітропна реакція і довжина згину столонів протонеми Physcomitrium patens 

залежно від впливу 5‒азацитидину на метилювання основ ДНК на стадії перцепції і 

трансдукції гравісигналу; гравістимуляцію проводили на холоді, t = 2° С; а ‒ гравітропізм 

протонеми після деметилювання відновився; б ‒ не відновився. Проаналізовано по 200 

столонів у кожному варіанті. Зірочкою позначено статистично достовірну різницю між 

експериментальними зразками (а, б) та порівняно до контролю (а″, б″) при р ≤ 0,05. 

Відповідно до показників довжини гравітропного згину (рис. 77, б, 1;) і швидкості росту 

протонеми (3.6 мкм/год), розраховано час збереження пам’яті клітин про гравістимул (рис. 

79). Після зміни стану метилювання на стадії перцепції клітинна пам’ять була коротшою, ніж 

на стадії трансдукції. Але на стадії трансдукції, зокрема для столонів, що не відновили 

гравітропізм, зв’язок між клітинною пам’яттю і деметилюванням проявлявся чіткіше ‒ пам’ять 

про дію гравістимулу і тривалість росту були значно довшими. Однак за умови коротшої 

клітинної пам’яті гравітропізм поновлювався швидше, тоді як наслідком довшої пам’яті стало 

повільне відновлення гравітропного росту. Стадії гравіреакцій виявилися під епігенетичним 

контролем, що сприяло фенотипній пластичності гравітропізму. Цілком можливо, що такі 

реакції‒відповіді на дію метилювання у природному середовищі у різний час і у різних місцях 

можуть виявитися найбільш пристосованими до специфічних умов. 
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Рис. 79. Тривалість збереження клітинної пам’яті про дію гравістимулу під впливом 5‒

азацитидину, як похідна довжини гравітропних ростків Physcomitrium patens та швидкості 

їхнього росту; швидкість росту 3,6 мкм/год, n = 200. 

Після кліностатування гравітропний згин апікальних клітин виражений слабо, ріст 

столонів переважно спрямований відповідно до напрямку відцентрової сили. Таким чином, 

втрата поляризуючої дії гравітації під час кліностатування, що безпосередньо пов’язано з 

полярним транспортом фігормонів, йонів Са2+  (Herranz, Medina, 2014), істотно вплинула на 

епігенетично обумовлену тривалість пам’яті про орієнтацію росту протонеми і є 

підтвердженням значимості гравітації у гетерогенному природному середовищі. Якщо ж 

онтогенетині ефекти зберігаються нащадками, то в умовах стресу епігенетичне успадкування 

особливо важливе, оскільки підсилює цей ефект.  

Отже, зменшення кількості метильованих основ ДНК під впливом 5-азацитидину 

призводило до зниження гравічутливості на стадії перцепції і трансдукції, проте ініціювало 

різну тривалість збереження клітинної пам’яті про гравістимул ‒ довшу на стадії трансдукції 

сигналу. Загалом, метилювання сприяло збереженню пам’яті про гравістимул, що підсилює 

властиву для мохів природну мінливість гравічутливості. Зміни метилювання ДНК вплинули 

на тривалість гравітропізму і морфологічну мінливість кутів латеральних галузок, від чого 

залежить ріст і просторова орієнтація органів, наприклад в умовах водного чи температурного 

стресу, або вітрових буревіїв. У стресових умовах це додаткова можливість рослин відновити 

автотропний ріст після дії абіотичних чинників (Hangarter 1997; Roychoudhry et al., 2013; 

Vandenbrink et al., 2014). Стадії гравіреакцій у певних екологічних ситуаціях можуть 

контролюватися епігенетично, що сприятиме фенотипній пластичності гравітропізму. 

Зважаючи, що загальне метилювання ДНК є потенційним біомаркером розвитку (Kordyum, 

2014; Sato et al., 2015; Ashapkin et al., 2020), епігенетичні системи контролюють варіабельність 
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морфогенезу в мінливих природних умовах, зокрема в екстремальних ‒ це важливий елемент 

адаптивної стратегії рослин. 

Для різновікових дернин 7 і 21–денної протонеми Physcomitrium patens після дії 

інгібітора метилювання ДНК істотної різниці у гравітропізмі не виявили, одначе, сигнал про 

гравііндукцію у молодшій протонемі зберігався довше, ніж у 21-денній. Можливо, зміни у 

метилюванні ДНК зумовлені старінням клітин (Kim, Costello, 2017; Хоркавців та ін., 2021). За 

даними досліджень активності ядерної ДНК, не виявлено різниці між контролем і 

деметильованими зразками. Так, для ртуть–резистентних клонів моху Tortula caucasica 

визначення вмісту ДНК з поєднанням ДНКази 1 свідчить про незначне збільшення некодуючої 

ДНК (Хоркавців та ін., 2009). Отже, якщо зміну положення рослини відносно вектора 

гравітації розглядати як абіотичний стрес, пам’ять про його дію реалізується епігенетично. 

Одначе, незважаючи на виняткову роль метилювання ДНК хроматину для розвитку рослин, 

клітина сама може ефективно контролювати епігенетичний сигнал (Holliday, 2005).  

11.2. АКТИВНІСТЬ ПЕРОКСИДАЗИ КЛІТИННОЇ СТІНКИ ЗА УМОВИ 

ДЕМЕТИЛЮВАННЯ ДНК 5-АЗАЦИТИДИНОМ 

Особливою реакцією рослин на гравітацію, яку можна поставити в один ряд з 

гравітропізмом, є механічна стійкість до сили тяжіння. Завдяки збільшенню жорсткості 

клітинної стінки та модифікації анізотропії росту рослини можуть протистояти силі гравітації. 

Це зіграло важливу роль в еволюції наземних рослин, сприяло формуванню адаптивних 

реакцій на механічні навантаження, зокрема різних форм росту, насамперед ‒ вертикального 

(Gechev, Hille,2015,  2005; Francoz et al., 2014; Hoson, Wakabayashi, 2015). 

Експерименти в Космосі стали засобом для вивчення впливу гравітації на модифікацію 

клітинної стінки рослин як органу протидії гравітаційній силі на Землі (Correl et al., 2013; 

Cannon et al., 2015; Jin et al., 2015, 2018). Реакцією, що віддзеркалює біогенез клітинної стінки, 

є активність ферментів пероксидаз, котрі модифікують метаболізм компонентів стінки, 

впливають на їх механічну стійкість і апікальний ріст (Passardi et al., 2004; Passardi, Cosio, 2005; 

Hoson et al., 2014; Johnson et al., 2015; Kwon et al., 2015; Jin et al., 2018). Визначено, що 

метаболізм клітинних стінок є гравітаційно-чутливим процесом, а в умовах космічного 

польоту, коли зменшується жорсткість стінки, активність пероксидази змінюється під час 

синтезу лігніну коренів, наприклад у проростків Arabidopsis thaliana, Pisum sativum (Cowles et 

al., 1994; Hoson et al., 2002; Soga et al., 2015; Недуха, 2015). Підвищення загальної 

пероксидазної активності сприяє розм’якшенню клітинної стінки і зменшує її жорсткість в 

ділянці гравітропного згину, де стінка повинна бути гнучкою (Gechev, Hille, 2005; Francoz et 

al., 2014; Hoson, 2014). Зміну механічної пружності та розм’якшення клітинної стінки рослин 
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під час орбітального польоту розглядають як адаптивну ознаку, оскільки у мікрогравітації 

стінка не виконує тих структурних механічних функцій, що у природньому середовищі (Hoson 

et al., 2014; Kwon et al., 2015; Jin et al., 2018). 

Модифікація метаболізму компонентів клітинної стінки залежить від активності синтезу 

пероксидаз, що впливає на фенотип верхівкових клітин з апікальним ростом. Визначено 

селективну експресію генів пероксидази проростків Arabidopsis thaliana і утворення коротших 

кореневих волосків в умовах мікрогравітації, які ефективніше поглинали поживні речовини 

(Valério et al., 2004; Guyomarc’h, 2012; Jin et al., 2018). Така морфологічна особливість може 

мати важливе адаптивного значення для життєдіяльности рослин в умовах мікрогравітаціїі. 

У зв’язку з участю метилювання в диференціації і розвитку рослин без зміни у 

послідовності ДНК, було проаналізовано гравічутливість гаметофіту мохів та активність 

пероксидази залежно від дії 5-азацитидину ‒ ДНК-деметелюючого чинника. 

Активація пероксидази у гравістимульованій протонемі Physcomitrium patens після дії 5-

азацитидину, порівняно з контролем і кліностатуванням, відбулася унаслідок зміни рівня 

метилювання ДНК. Наведені у табл. 39 результати свідчать, що активність пероксидази після 

дії 5-азацитидину збільшувалася, а після 5 год гравістимуляції протонеми була більшою, ніж 

після кліностатування.  

Таблиця 39 

Активність пероксидази у протонемі Physcomitrium patens після впливу 50 мкМ 

5-азацитидину 

 

Варіанти досліду 
Активність пероксидази, 

відн.од./1г сухої маси/хв 

Гравістимульована протонема, необроблена  

5-азацитидином; тривалість гравістимуляції 5 год 
1,21 ± 1,1 

Гравістимульована протонема після 5 год впливу 

5-азацитидину  
2,50 ± 2,2⁎ 

Кліностатування +5-азацитидин; тривалість 

кліностатування 24 год 
2,17 ± 1,9⁎ 

Примітка: *‒ статистично достовірна різниця між експериментальними зразками при 

р≤0,05. 

Можемо допустити, що вплив інгібітора на метильовані сайти ДНК, призвів до активації 

генів пероксидази і синтезу ферменту. 5-азацитидин подіяв як захисний чинник у звичайній 

стресовій ситуації та індуктор пероксидази, сигнальні властивості якої впливають на 

структурну перебудову клітинних стінок під час гравістимуляції і гравітропізму. 

Короткочасне кліностатування не призвело до підвищення активності ферменту, навпаки, 
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зменшився вплив 5-азацитидину на експресію пероксидази. Можливо це відбулося унаслідок 

того, що прямолінійний напрям росту і метаболізм компонентів клітинної стінки за цей час не 

змінилися. Окрім того, між різними функціями пероксидази та  факторами, що можуть на них 

впливати або обмежити її дію, існує баланс і притому чимало з них є невизначеними або й 

антагоністичними (Hoson et al., 2002, 2004; Passardi et al, 2004; Kwon et al., 2015). Так, 

активність аскорбатпероксидази істотно підвищувалася у Pohlia nutans після кліностатування 

протонеми, як резистентна реакція на стрес, на відміну від інших пероксидаз, активність яких 

змінювалася незначно (Кияк, Хоркавців, 2016). 

Для порівняння активності пероксидази проаналізували електрофоретичний спектр 

зразків P. patens у різних умовах впливу 5−азацитидину (рис. 80). Електрофореграми 

відрізнялися активністю ізоформ після гравістимуляції і кліностатування протонеми (рис. 80, 

а, б); пероксидазна активність після 5−азацитидину підвищувалася. Як свідчать результати 

аналізу спектрів ізоформ пероксидази гравістимульованої протонеми P. patens, активність 

пероксидази представлена принаймні двома катіонними та двома-трьома аніонними 

ізоформами (рис. 80). Відмінності між спектрами ізоформ чітко виражені після дії 5‒

азацитидину: кількісно і якісно змінилася зона активності пероксидази з ММ у межах 45…66 

кД, де спостерігали підвищення активності ферменту і зміну кількості ізоформ (рис. 80, б). 

 

Рис. 80. Електрофореграма активності пероксидази гравітропної протонеми 

Physcomitrium patens: м – маркер; а – контроль; б – після впливу 50 мкМ 5-азацитидину; в – 

через 24 год після кліноротації. 

Після кліностатування (рис. 80, в) активність ізоформ 272 і 66 кД була вищою, ніж у 

контролі (рис. 80, а), і появилася одна вузька смуга дифузної катіонної фракції з ММ у межах 

132 кД. Спільною для кліностатування і 5‒азацитидину була інтенсифікація ізоформи 

пероксидази з 66 ММ кД (рис. 80, б, в). Епігенетичний орегуляція активності пероксидази і 

перебудова ізоферментних спектрів, сприяє модифікації компонентів клітинної стінки 
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протонеми Physcomitrium patens, від чого залежить міцність стінки в умовах зміненої 

гравітації. 

Можливо, що рівень метилювання ДНК може бути регуляторним чинником впливу на 

активність ізоформ та мінливість спектру під час порушення статичної векторної 

направленості гравітації. Доречно буде допустити, що модифікація ізоформ й підвищена 

активність ензиму унаслідок унаслідок зміни метилювання ДНК, найперше має відношення 

до розм’якшення стінки клітин протонеми, що проявилося у тропізмі і утворенні згину ‒ 

типової ростової відповіді на дію гравітаційної сили. 

11.3. ВПЛИВ 5-АЗАЦИТИДИНУ НА ІНІЦІАЦІЮ ГАЛУЖЕННЯ І ВЕЛИЧИНУ 

ГРАВІТРОПНОГО КУТА ГАЛУЗОК 

Протонема мохів реагує на силу тяжіння у темряві і росте пучком оорієнтованих вгору 

проти вектора гравітації столонів, що є показником їхньої гравічутливості та негативного 

гравітропного росту. Клітини протонеми галузяться і латеральні гілки ростуть залежно від 

гравітації під певним кутом до головного столону, який визначено як гравізалежний кут 

нахилу (GSP, gravitropic set point angle) (Mullen, Hangarter, 2003; Roychoudhry et al., 2013; 

2017). Експериментальні дослідження росту протонеми у змінених умовах гравітації і 

освітлення є підставою стверджувати, що величина гравітропного кута згину й напрям росту 

перебувають під комплексним контролем гравітаційної сили і світла як результат взаємодії 

фото‒ і гравітропізму (Лобачевська та ін., 2015; Хоркавців та ін., 2015).  

Використавши інгібітор метилювання ДНК 5−азацитидин для дослідження взаємодії 

фото/гравітропізму, проаналізували галуження клітин гравітропної протонеми Polytrichastrum 

alpinum. Результатом післядії інгібітора метилювання було інтенсивне галуження клітин на 

світлі, зміна кута галузок та напрямку їх росту відносно материнської клітини, порівняно з 

рослинами контролю (рис. 81, а, б, в). Якщо галуження 10-денної гравітропної протонеми P. 

arcticum у контролі розпочиналося на віддалі 100…120 мкм від апікальної клітини на 3‒5-й 

інтеркалярній клітині, то у досліді з 5-азацитидином галузки утворювалися на кожній клітині 

столону (рис. 81, в). У контролі на протонемному столоні завдовжки 5…8 мм було 5…10 

галузок, у досліді ‒ понад 30…50 галузок, з високою амплітудою варіабельності кутів згину ‒ 

від 20 до 90° (рис. 82). 
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Рис. 81. Гравітропні столони дернини Polytrichastrum alpinum: а) столони не галузилися 

у темряві; б) клітини протонеми погалузилися на світлі; в) після дії 5-азацитидину на світлі 

збільшилася інтенсивність галуження та варіабельність кутів згину; штрих = 250 мкм 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рис. 82. Величина кута галузок гравітропних столонів Polytrichastrum arcticum у контролі 

та після впливу 50 мкМ 5-азацитидину. 

Такий діапазон значень кутів означає поступове зниження компетенції до сприйняття 

гравістимулу аж до втрати гравітропізму. У контролі латеральні галузки P. alpinum росли під 

гострим кутом до головного столону, і максимальна величина кута досягала 30…50°, після 

обробки 5-азацитидином кут збільшувався до 75…90° по усій довжині столону. Отже, 

модифікація метилювання призвела до зниження гравічутливості, яка є частиною генетичного 

контролю гравітропізму, що складно виявити у природних умовах без експерименту. Проте, 

агравітропно під кутом 90° до поздовжньої осі столону росли 70 % галузок, а через 16…24 год 

їхній ріст змінився на гравітропний, і кут поступово досягав значень 40…50°. Морфологічні 

зміни були зворотними, на відміну від мутацій, тобто зумовлені епімутаціями, які відбулися 

унаслідок метилювання ДНК і зміни експресії генів, що зберегло клітинну пам’ять про стрес. 
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Навіть враховуючи тимчасову роль епімутацій, вони сприяють модифікації процесів розвитку 

на первинному етапі адаптації (Jablonka, Lamb, 2014; Ashapkin et al., 2020). Те, що частина 

галузок зберегла майже 90° агравітропний кут нахилу і горизонтальний напрям росту, може 

змінити життєву форму протонемної дернини. Отже, можна допустити, що опосередковано 

конформаційні зміни ДНК, зумовлені епігенетичною модифікацією метилювання, впливають 

на варіабельність галуження і величину гравітропного кута латеральних галузок протонеми 

Polytrichastrum alpinum. 

Раніше повідомляли, що латеральні гілки протонеми Сeratodon purpureus закладалися 

перпендикулярно до батьківської клітини (агравітропно), але поступово переорієнтовувалися 

відповідно до векторної дії гравітації, і кут гравітропного згину зменшувався (Хоркавців та 

ін., 2015). В апікальній частині столону у 3…5-й клітині величина кута була невисокою ‒ 

30…40º, в наступних 6…10-й інтеркалярних клітинах кут збільшувався до 60…80º. В основі 

столону зменшувалася протидія гравітаційній силі, кут латеральних галузок досягав 90º і ріст 

був плагіотропним. 

Морфологічні зміни галузок зберігаються у клітинних поділах, а у нестійких, стресових 

природних умовах підвищують поліморфізм мохів. Ситуативно, у певних умовах середовища 

горизонтальний плагіотропний ріст може бути вигідним фенотипом, недарма така форма 

росту поширена серед мохів. В аридних кліматичних умовах спеціалізованою реакцією 

гаметофіту мохів є плагіотропний ріст підземної каулонеми, часто поєднаний з негативним 

гравітропізмом головного столону і бокових хлоронемних галузок. Такі морфологічні 

особливості є адекватним пристосуванням до нестачі води у ґрунті, а також дають можливість 

утворити надземну асиміляційну дернину (Структура виду …, 2001; Лобачевська та ін., 2021). 

Для A. thaliana невертикальна орієнтація росту є типовою ростовою формою для кореневої 

системи рослин. Бокові корені на ранніх етапах розвитку ростуть майже горизонтально, однак 

це критично для ефективного живлення і надалі латеральні корені повільно викривляються, 

доки зрештою не досягнуть негативно гравітропної орієнтації (Guyomarc’h et al., 2012; 

Roychoudhry et al., 2017). 

Таким чином, зв’язок між метилюванням основ ДНК і стадіями гравііндукції клітин 

протонеми розглядається як частина сигнальної ланки, що відповідає за модифікацію 

гравітропного росту протонеми ‒ галуження, величину гравітропного кута латеральних 

галузок, є джерелом варіабельності морфологічних ознак в межах модифікаційної мінливості, 

або можуть спадково закріплюватися як адаптивні ознаки, бути потенціалом для  морфо-

фізіологічних процесів. Сила тяжіння є важливим фактором росту та розвитку рослин у 

природному середовищі. Вплив реальної або імітованої мікрогравітації індукує стресову 
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реакцію рослин, яка відбувається унаслідок диференціації клітин та зміни експресії генів при 

метилюванні ДНК. 

Досліджено вплив інгібітора метилювання ДНК 5-азацитидину на стадії перцепції 

гравісигналу та трансдукції його у гравітропізм, модифікацію ізоферментних спектрів 

пероксидази протонеми Physcomitrium patens в умовах зміненої гравітації, фенотип галуження 

й варіабельність гравітропних кутів латеральних галузок Polytrichastrum alpinum, що свідчить 

про зв’язок між метилюванням і гравііндукцією. Деметилювання, зумовлене дією 5-

азацитидину, знижує гравічутливість столонів ‒ менше на стадії перцепції і більше під час 

трансдукції гравісигналу. Аналіз розвитку гравітропізму після застосування інгібітора 

метилювання означає, що клітинна пам’ять про сигнал зберігається незалежно від стадії 

гравістимуляції. Однак тривалість пам’яті коротша на стадії перцепції і довша на стадії 

трансдукції, що впливає на швидкість відновлення гравітропного росту.  

Диференційна дія метилювання ДНК на гравііндукцію досліджується як епігенетично 

регульований процес, що модифікує морфологічні відмінності тропізму в умовах 

мікрогравітації і зміненої сили тяжіння на Землі. Резистентність до впливу гравітації залежить 

від метаболічних процесів у середовищі клітинної стінки. Для біогенезу та механічної 

стійкості клітинної стінки важливе функціональне значення має пероксидаза. Експресія 

пероксидази та зміна ізоферментних спектрів ферменту Physcomitrium patens відбулися 

унаслідок деметилювання ДНК, що в умовах зміненої гравітації може бути індикатором 

індивідуальної стійкості рослин. 

Епігенетичні зміни підтримуються біохімічними функціональними процесами, 

зберігаються у клітинних поділах, найперше у мітозах (напр., вегетативне розмноження) і 

успадковуються нащадками, тобто є стійкими індукованими модифікаціями. Завдяки 

значному поширенню серед мохів вегетативного розмноження добір таких резистентних 

рослин мохів, які виникли у стресових умовах, може забезпечити стійкість популяції та виду 

та виявити епігенетичну адаптацію у природі. 
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ПІДСУМКИ 

На науковому шляху відділу екоморфогенезу рослин важливою подією стала участь у 

програмі комплексних досліджень космічної біології, до якої вперше залучили мохоподібні. 

Оглядаючись назад, згадаємо, що дослідження бріофітів розпочав видатний український 

ботанік, чл.-кор. АН УРСР професор А.С. Лазаренко, створивши школу львівських бріологів і 

відділ експериментальної морфології рослин з новими напрямами вивчення бріофлори і 

експериментального морфогенезу. Розпочинаючи дослідження впливу гравітації на 

клітинному рівні, перед нами була перспектива одержати нову наукову інформацію про 

залежність розвитку мохів від гравітаційної сили Землі. На початку це був експеримент 

„Протонема” з Funaria hygrometrica, а згодом у 1996 р. спільний українсько-американський 

експеримент SPM на космічному кораблі „Columbia” з Pottia intermedia  і Ceratodon purpureus. 

Керівником підпроекту був д.б.н., проф. О.Т. Демків. Згодом тривалий час виконували наукові 

проекти за підтримки Цільової комплексної програми НАН України з наукових космічних 

досліджень. Наша багаторічна праця перервана раптово ‒ війною, і яке її  майбутнє ‒ невідомо. 

Ми переконані, що виконана робота і обґрунтування цитофізіологічних основ гравічутливості 

важливі як для фундаментальної, так і космічної біології. Впевнені у належному рівні 

проведених досліджень, важливості з’ясованих клітинних механізмів гравічутливості у 

біології розвитку рослин та адаптивної ролі гравітропізмів у життєвій стратегії мохоподібних.  

Гравітаційна біологія ‒ розділ біологічної науки, в якій вивчають вплив гравітації на 

організм ‒ ріст, орієнтацію у просторі, розмноження, онтогенез. Мохоподібні завдяки 

гравічутливості на різних стадіях онтогенезу, доволі простій і різноманітній морфологічній 

структурі, варіабельності адаптивних реакцій і широкому ареалу мають чимало переваг як 

об’єкт для вивчення ролі поляризуючого природного фактора гравітації в індивідуальному 

розвитку рослин.  

Протонема ‒ ювенільна стадія розвитку мохів, еволюціонувала як засіб для 

вегетативного розмноження та поширення в природних умовах. Морфологічно однотипні 

клітини хлоронеми чи каулонеми метаболічно компетентні до диференціації, галуження та 

закладання бруньок гаметофорів. Це гарантує розростання протонемної дернини, вегетативне 

розмноження  і розвиток гаметофіту та спорофіту.  

На світлі протонема мохів росте плагіотропно, у темряві верхівки загинаються негативно 

гравітропно, що є, звичайно, найкоротшим шляхом до світла. Роль гравітації в умовах 

освітлення не настільки очевидна, як у темряві, плагіотропна форма росту протонеми 

розвивається завдяки взаємодії світла і гравітації. У динаміці гравітропізму латеральних гілок 

і розгалуження вздовж протонемного столону виразно простежується тенденція до зміни 
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напряму росту. Відбувається поступове зменшення кута гравітропого згину гілок від верхівки 

до базальної частини протонеми аж до плагіотропного росту в основі столону (Хоркавців та 

ін., 2015). Встановлено, що під час індукції згину і у місцях закладання латеральних 

примордіїв підвищується концентрація ІОК (Smet et al., 2007, 2013; Guseman et al., 2015; 

Thelander et al, 2018). Подібна ростова реакція і у бокових коренів Arabidopsis thaliana (Lucas 

et al., 2008; Péret et al., 2012; 2013; Sakai et al., 2012). Редукцію гравічутливості латеральних 

гілок протонеми також можна пояснити апікально-базальним градієнтом ІОК: найбільше 

ауксину в апікальних клітинах і мінімальна кількість в основі протонемного столону, через що 

сигнальна асиметрична дія ауксину знижується від апексу до основи. Низький вміст ауксину 

(10‒16 моль IAA/мг сирої речовини) підтримує стан диференціації каулонеми, і баланс між 

клітинами хлоронеми і каулонеми на подальших стадіях розвитку протонеми (Bhatla, Dhingra-

Babbar 1990;  Glime, 2017). Таким чином, обов’язковою умовою гравітропізму для різних видів 

рослин (Хоркавців, Демків, 2003; Thelander et al., 2018) є градієнтний розподіл ІОК ‒ аж до 

зміни негативного гравітропного росту протонеми мохів на  плагіотропний (Хоркавців та ін., 

2015).  

У дослідженні гравічутливості перевага протонеми у тому, що це одноклітинна нитчаста 

структура, де сприйняття, трансдукція  і реалізація гравістимулу обмежені однією апікальною 

клітиною ‒ і єдиною клітиною, що ділиться. Це скорочує відстань сигналу до зони росту, 

порівняно з трансдукцією в корені чи стеблі. Крім того, гаплоїдний набір хромосом у тканинах 

головної життєвої форми мохів ‒ гаметофіті, спрощує регуляцію (включення-виключення) 

генної активності, розширює можливості для молекулярних досліджень. Тому протонема, 

зокрема апікальна клітина, є зручною моделлю для аналізу, порівняно з статоцитами коренів і 

пагонів квіткових рослин. Для з’ясування молекулярних механізмів сприйняття гравістимулу 

і гравітропного росту у космічних польотах часто використовують також протонему зеленої 

водорості Chara (Braun et al., 2018).  

Ростові гравітропні рухи відбуваються  внаслідок апікального домінування та 

видовження  і поділу верхівкової клітини, а гравісенсорною системою протонеми мохів, як й 

статоцитів квіткових рослин, є амілопласти (Barlow, 1995; Merkys, Laurinavicius, 1990). Часто 

протонема чутлива до несприятливих чинників середовища, але швидка гравізалежна 

поляризація проростків на стадії проростання спор є першою можливістю вибратися з-під 

ґрунту та закріпитися на освітленій поверхні ґрунту. Тому гравітропізм є адаптивною 

ростовою реакцією протонеми. Для багатьох видів чіткої диференціації гравітропних 

проростків спор не виявлено. Зате чимало видів гравічутливі на пізніших стадіях 

диференціації − каулонемі і листкостеблових гаметофорах. Стандартним контролем для 
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обґрунтування гравічутливості на різних стадіях гаметофіту було горизонтальне 

кліностатування культур мохів. 

Висока міжвидова морфологічна різноманітність структурної організації і ростових 

реакцій протонеми мохів (Bopp, 1983; Демкив, Сытник, 1985; Glime, 2017; Braun, 2018; 

Lobachevska et al., 2021, a, b) зумовлена також різною гравічутливістю клітин хлоронеми, 

каулонеми, ризоїдів (Kofler, Chevalier, 1973; Структура виду …, 2001). Реакція на дію 

постійного гравітаційного сигналу формувалася залежно від диференціації клітин протонеми 

і відповідно до життєвої стратегії та умов поширення мохів (Chaban et al., 1998; Пундяк та ін., 

2002; Хоркавців та ін., 2015; Lobachevska et al., 2022). Гравічутливими є проростки і хлоронема 

мохів Сeratodon purpureus, Pohlia nutans, Physcomitrium patens, хлоронема Funaria 

hygrometrica, Leptobryum pyriforme, Dicranella cerviculata, Bryum argenteum, каулонемні 

столони і латеральні галузки Tortula caucasica, Weissia controversa, Ptychostomum imbrіcatulum. 

Одночасно мохи вирізняються варіабельністю морфологічних особливостей, високим 

регенераційним потенціалом, їх онтогенез залежать від багатьох природних факторів (Bopp, 

1983; During, 1979, 2001; Shaw, 2000; Tuba et al., 2011; Lobachevska et al., 2021, a, b). Якщо 

висока регенераційна здатність на ювенільній стадії гарантує вегетативне поновлення мохів, 

то гравічутливість є головним механізмом для орієнтації органів рослин у просторі. Для 

дослідження гравічутливості гаметофіту в умовах дії різних факторів використовували 

лабораторну культуру гаметофіту на стадії протонеми і листостеблових пагонів. Надалі це 

стало предметом численних досліджень і дискусій про механізми гравічутливості, 

гравіморфогенез з метою визначення морфо-фізіологічних реакцій-відповідей на дію 

гравістимулу та адаптивного значення в життєвій стратегії мохів (Демків та ін., 2006; Кияк, 

Хоркавців, 2016, а, б; Kordyum et al., 2009; Лобачевська, 2006; Лобачевська та ін., 2015; 

Lobachevska et al., 2022; Хоркавців та ін., 2023). 

Проростання одноклітинних спор і реакція перших проростків на сигнал гравітації у 

різних видів відрізняється і часто має чітку адаптивну функцію. Якщо порівняти види 

бріофітів, що використовують у дослідженнях, чутливішими є проростки Funaria 

hygrometrica, Leptobryum pyriforme і Physcomitrium patens, більша варіабельність орієнтації 

ростків у Ceratodon purpureus і Pohlia nutans, низька гравічутливість Tortula caucasica (Jenkins 

et al., 1986; Chaban et al., 1998; Schwuchow et al., 2001; Пундяк та ін., 2002; Лобачевська, 

Хоркавців, 2014). Перший ризоїдальний проросток спор F. hygrometrica росте позитивно 

гравітропно (донизу), другий ‒ чітко негативно гравітропно (доверху) з мінімальною 

дисперсією кутів σ = 18,1°. Для інших видів дуже висока варіабельність кутів між двома 

ростками σ = 78° означає низьку гравічутливість і ріст у різні боки. Орієнтацію проростків 
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спор різних видів обговорюють як функціонально залежну від життєвої стратегії і рівня 

толерантності моху. В історичному перерізі гравітаційний компонент сприяв розвиткові 

конкретних ростових і морфологічних функцій мохів. 

Особливістю багатьох мохів є пластичність клітин протонеми, висока тотіпотентність  і 

здатність до дедиференціації, завдяки якій каулонема у несприятливих умовах (при низькій 

інтенсивності освітлення, менше ніж 500 лк і температурі 5° С або менше) утворює хлоронемні 

столони (Bopp et al., 1983). Реверсія розвитку клітин каулонеми до гравічутливих хлоронемних 

клітин є винятковою властивістю W. controversa. Саме на клітинному рівні були визначені 

гравіреакції хлоронеми і каулонеми, що ростуть у різних умовах: на поверхні ґрунту, або у 

його верхньому шарі. Завдяки негативному гравітропному росту клітин хлоронеми зі столонів 

каулонеми проростають ростки W. controversa, а на світлі розвивається густа розгалужена 

фотосинтетично активна дернинка з гаметофорами. Це приклад двох різних гравітропних 

реакцій, які є адаптивними ознаками виду, як відповідь на умови їх природних місцевиростань.  

Лише детальний аналіз гравічутливості та гравіморфозів є шансом пояснити дію 

гравітації у життєвому розвитку моху та визначити його екоморфологічні адаптивні прояви, 

зумовлені природними умовами. Очевидно тому, поділ мохів на гравічутливі і нечутливі 

досить довільний і обмежений з багатьох різних причин через недостатню кількість 

досліджень у космосі й на Землі (Sack, 1991; Schwuchow et al., 2002; Glime, 2017; Braun et al., 

2018; Lobachevska et al., 2022; Кордюм, 2023). Тим не менше, успіхів у з’ясуванні природи 

гравітропізму протонеми досягнуто і знайдено чимало видів, життєва стратегія яких пов’язана 

з екстремальними умовами і специфічними гравіреакціями.  

Окрім функціонального значення, морфологічна форма дернини як орган енергетичного 

життєзабезпечення виду набула адаптивних ознак ‒ стала функціональним захисним бар’єром 

від високої енергії світла та УФ опромінення. Ефект гравітації у наведеному прикладі з W. 

controversa має системну дію: по-перше, він чітко реалізований у морфологічній структурі 

дернини як ознака фенотипної пластичності, по-друге, закріпився в онтогенезі і став для мохів 

механізмом захисту у загрозливих умовах сонячного опромінення. 

Мохи адаптувалися до широкого діапазону освітлення, високотолерантні до 

висушування, ростуть як на високому рівні інсоляції (близько 100 ккал/см2 на рік, майже як на 

екваторі), так і при УФ опроміненні. У складі сонячного світла УФ випромінювання є 

важливим тригером фотоморфогенетичної акліматизації та стресових реакцій наземних 

рослин. Проте, виснаження озонового шару стратосфери в результаті антропогенної 

діяльності підвищує показники УФ опромінення поверхні Землі і призводить до шкідливих 

біологічних наслідків загалом для рослин. Потенційно бріофіти можуть бути біоіндикаторами 
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стійкості до опромінення, насамперед мохи з Антарктики (Martínez-Abaigar et al., 2006; Wolf 

et al., 2010; Robinson, Waterman, 2014; Carvalho et al., 2017). Описано на морфологічному і 

генетичному рівнях реакцію на УФ опромінення та вищу стресову стійкість Physcomitrium 

patens до УФ, аніж Arabidopsis thaliana (Wolf et al., 2010). Хоча багато видів мохів ростуть у 

незатінених місцях, розуміння їх відповідей на УФ обмежені. Реакції на УФ світло та захисні 

системи не достатньо систематизовані, для цього необхідний адекватний добір змінних 

параметрів, умов і видів мохів, щоби гарантувати, що результати не є унікальними для одного 

генотипу. Тому відповідні моделі, умови і протоколи експериментальних досліджень повинні 

бути чітко означені. Наші дослідження W. controversa і Ptychostomum imbricatulum з 

екстремальних умов є певним здобутком про вплив гравітації на морфогенез і механізми 

толерантності рослин. Вперше встановлено, що гравітропізм бріофітів видоспецифічний і 

залежить від екологічних факторів. 

Ефективним прикладом залежного від гравітації морфогенезу мохів є формування 

бруньок в апікальній частині протонемного столону. Поляризуюча дія гравітації у цьому 

випадку є тригером градієнтного розподілу фітогормонів, активного полярного транспорту 

Са2+ та ІОК атрагуючого центру в апексі столону. На гравістимульованій  протонемі в 

апікальній частині протонемного столону дернини на кожній клітині утворювалися бруньки, 

з котрих згодом формувалася розетка гаметофорів. Після кліноротації  бруньки утворювалися 

вздовж столонів, їх було небагато, і не обмежувалися лише апікальною зоною. В експерименті 

з Tortula cauсasica на кораблі Columbia (за програмою STS-87) після 14-денного космічного 

польоту в умовах мікрогравітації закладалися поодинокі апікальні бруньки (≈ 0,2 %), причому 

вони такі і залишалися на ініціальній стадії диференціації. Отже, у різних гравітаційних 

умовах компетентність верхівкової клітини, яка незмінно є меристемною, змінюється, але 

можуть активуватися нові зони росту і нові дочірні клітини, відділившись від апікальної. З 

таких ініціальних клітин і їх нащадків утворюються бруньки гаметофорів. Гравізалежний 

процес утворення бруньок на апікальних клітинах протонемних столонів пришвидшує 

фотоморфогенез листкостеблових пагонів і розвиток гаметофіту, тобто виконує адаптивну 

функцію.  

Апікальне брунькоутворення належить до особливих гравіморфозів, що досліджено на 

клітинному рівні: бруньки можуть утворюватися з однієї апікальної клітини або з групи клітин 

в апікальному домені протонемного столону. Вперше поляризуюча дія сили тяжіння 

розглядається як фактор морфогенезу листкостеблових пагонів, котрі є структурною основою 

домінуючої гаметофітної стадії розвитку мохів. Це дає підстави стверджувати про 

загальнобіологічне значення гравітації у трансформації одномірного росту в тримірний 
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залежно від екзогенного фактора. Щоби клітини набули компетентності до диференціації і 

формування бруньок, повинні появитися ендогенні передумови для морфогенезу. Найперше 

це зміни структурної організації клітин, частота мітозів, ініціація поперечних і поздовжних 

поділів та утворення трисічної апікальної клітини. Крім того, формування нових осей росту і 

диференціація залежить від фізіологічних процесів, поляризованого транспорту фітогормонів, 

реорганізації цитоскелету, синтезу компонентів клітинної стінки, різних супутніх чинників. 

Апікальна клітина під впливом гравітації стає полярним атрагуючим центром метаболітів. В 

апексі верхівкової клітини протонеми максимально зростає концентрація білків, активність 

ферментів, нагромаджуються везикули Гольджі та компоненти клітинної стінки, змінюється 

співвідношення фітогормонів і локалізація елементів цитоскелету (Ripetskyj et al., 1999; Bopp, 

1983; Rose et al,1983; Demkiv et al., 2003; Демків та ін., 2006, 2009; Keijzer et al., 2021).  

Перехід від нитчастого росту протонеми до об’ємної конфігурації бруньок 

супроводжується низкою полярних асиметричних поділів і утворенням тетраїдної апікальної 

клітини та фізіологічними процесами, що формує компетенцію до диференціації (Zagórska-

Marek et al., 2018). Це загальна ендогенна інформація (контроль) про площину поділу, 

активацію цитокінів, синтез білків рецепторів фітогормонів (Bopр, 1983) та участь екзогенних 

факторів, конкретно гравітації, як сигналу поляризуючої і механічної сили. Підвищені 

концентрації екзогенної ІОК у Physcomitrium patens сповільнюють ріст і розміри клітин, від 

чого залежить площина поділу ядра, цитокінін індукує утворення примордія гаметофору і 

диференціацію багатоклітинної бруньки (Thelander et al., 2018; Cove et al., 2006).  

Чітко виражена залежність розвитку протонеми від гормонального співвідношення 

встановлена для цитотипів Tortula сaucasica, які відрізняються вищим рівнем ауксину і 

нижчим вмістом цитокініну в диплоїда, порівняно з гаплоїдом (Демків та ін., 2005). Це 

зумовлює морфологічні особливості в умовах поляризуючої дії гравітації у темряві. Після 

гравістимуляції апікальні клітини протонеми диплоїдного цитотипа спочатку галузилися, 

утворюючи пучок гілок, а вже тоді закладалися бруньки в апексі між галузками, в гаплоїда ж 

бруньки формуються відразу на головних столонах. У розгалуженій верхівковій частині 

столонів у диплоїдів, очевидно, синтезуються і нагромаджуються цитокініни, лише після 

цього розпочинається диференціація бруньок. Морфологічні особливості обидвох цитотипів 

T. сaucasica зумовлені фітогормонами, вміст яких, в умовах поляризуючої дії гравітації у 

темряві перебуває під її контролем. 

Скоординований баланс ауксину та цитокініну контролює також точне положення 

площини клітинного поділу і кількість клітин, необхідних для розвитку бруньок гаметофорів 

і залежить від орієнтації мікротрубочок цитоскелету (Vorselen et al., 2014; Schulz et al., 2001; 
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Moody, 2022; Schwartzenberg, 2009; Schwartzenberg et al., 2016). Вже на тетраїдній стадії 

закладання бруньки P. patens, рівень ауксину знижується до початкового значення і завдяки 

цьому зберігається ідентичність материнської апікальної клітини (Moody, 2022). Тому 

тримірна спеціалізація росту і формування гаметофору регулюється гормонально через 

індукцію росту, поділів і галуження клітин, а її порушення неминуче позначається на 

диференціації клітин та морфогенезі апікальних бруньок. Клітинна полярність, гормональна 

регуляція і елементи цитоскелету спільно впливають на міграцію і положення ядра, що 

модулює морфологію клітин і є фундаментальним механізмом багатоклітинності та 

диференціації бруньок. Для визначення зв’язку між такими процесами та ролі кожного 

фактора у формуванні клітинних поділів і гравіморфозів необхідні цілеспрямовані 

морфологічні і молекулярні дослідження.  

Такі дослідження проводяться в галузі космічної біології, значним досягненням яких є 

результати експериментів у космосі (Zabel et al., 2016; Kordyum, Hasenstein, 2021, 2023). 

Наприклад, за відсутності гравітропних подразників під час космічних польотів, 

посилювалася регуляція генів відповідальних за функціонування хлоропластів і фотосинтез 

проростків Arabidopsis thaliana, активація мітохондріального геному, синтез ауксину і 

цитокінінів (Kruse et al., 2020; Medina et al., 2022). У серії космічних експериментів 2013–2018, 

у яких застосували різні g-рівні, визначено, що рослини здатні адаптуватися до стресу в умовах 

мікрогравітації через фотостимуляцію та модуляцію геному (Häder, Hemmersbach, 2017; 

Häder, Iseki, 2017; Häder et al., 2018; Voosen, 2019; Medina, 2021; Manzano et al., 2022). В 

експериментах на Землі підтверджено перепрограмування експресії генів і порушення 

клітинної проліферації та біогенезу рибосом під впливом сили тяжіння, що призводить до змін 

в меристематичній тканині і дисбалансу між поділом та ростом клітин (Millar et al, 2010; 

Medina et al., 2022). Експерименти цікаві, вони значно доповнюють знання про механізми і 

різні стратегії, які рослини можуть використовувати для адаптації та розвитку у відмінних 

гравітаційних умовах космосу. Чимало оглядових робіт, у яких наголошується на проблемах 

через складні технології наукових досліджень, розробляються напрями досліджень, які б 

покращили життєзабезпечення рослин, зменшили негативний вплив мікрогравітації, 

пропонують середовища і умови для вирощування рослин на Місяці і Марсі (Zabel et al., 2016; 

Kordyum, Hasenstein, 2021; 2023; Medina et al., 2022).  

Для з’ясування механізмів адаптації рослин до зміненої гравітаційної сили на Землі і 

мікрогравітації у космосі використовують методи ідентифікації генної експресії (Xu et al., 

2018). Дослідження гравітропізму і ефектів мікрогравітації ґрунтуються та обговорюються з 

огляду на механізми впливу сили тяжіння на ріст і адаптацію рослин до гравітаційного стресу 
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(Міщенко та ін., 2011; Kordyum, 2014; Xu et al., 2022; Kordyum, Hasenstein, 2021, 2023). Чимало 

експериментальних підтверджень, що метилювання ДНК впливає на синтез на рівні мРНК і 

функціонально важливе в умовах абіотичного і біотичного стресу (Blancaflor, 2013; Correll et 

al. 2013; Paul et al., 2012; Ferl  et al., 2015; Wei et al., 2022; Guo et al., 2023). Регуляція процесів 

тривимірного росту теж залежить від диференційної активності геному, в тому числі 

епігенетичої регуляції (Okano et al., 2009; Хоркавців та ін., 2023) та змін на транскрипційному 

і посттрансляційному рівнях (Pereman et al., 2016; Moody et al., 2022; Kriegshauser et al., 2021). 

Потенційно гравітація є екзогенним фактором модифікації генної експресії і функціональної 

активності розвитку мохів (активатором чи блокатором) та може проявлятися у 

гравічутливості, тропізмі,  гравіморфозах. Гравічутливість та інтенсивне закладання бруньок 

на гравістимульованій протонемі Physcomitrium patens і Tortula caucasica контролюється 

епігенетично унаслідок зміни стану метилювання ДНК (Ріпецький, Хоркавців, 2012; 

Хоркавців та ін., 2021, 2023). Зменшення кількості метильованих основ ДНК за участю 

блокатора 5-азацитидину порушувало сприйняття гравісигналу і впливало на тривалість 

збереження пам’яті про гравістимул. Зв’язок між метилюванням основ ДНК та гравііндукцією 

клітин протонеми розглядається як сигнальна ланка в модифікації гравітропного росту. 

Наприклад, унаслідок конформаційних епігенетичних змін ДНК підвищувалася 

варіабельність галуження столонів, зростала частота варіантів мінливості гравітропних кутів 

латеральних гілок протонеми Polytrichastrum arcticum. Отже, морфологічна форма галуження 

зберігається у клітинних поділах і може спадково закріпитися, а від мінливості і частоти 

розгалужень залежить щільність дернини, що у стресових умовах набуває адаптивного 

значення (Clarke, Robinson, 2008; Ріпецький, Хоркавців, 2012; Pereman et al., 2016). 

Епігенетичні модифікації також є опосередкованим регулятором під час переходу 

гаметофітної стадії розвитку мохів на спорофітний (Horst, Reski 2016) і специфічних реакцій 

Arabidopsis thaliana впродовж онтогенезу (Schubert et al., 2003; Moody, 2022). 

Епігенетичні варіації, крім метилювання ДНК, включають ацетилювання гістонів, 

фосфорилювання та рибозилювання специфічних амінокислотних залишків (Peremal et al., 

2016; Moody, 2022; Horst, Reski, 2016). Ідентифіковано комплекс білків гістонів, які унаслідок 

ацетилювання змінюють експресію генів, що впливає на розвиток моху Physcomitrium patens і 

одноклітинної зеленої водорості Chlorella (Lee et al., 2008; Pereman et al., 2016). Модифікації 

октамерного білкового комплексу порушували полярність цитоскелету і поділу клітин, 

унаслідок чого гаметофори формувалися одночасно як на каулонемних, так і хлоронемних 

столонах P. patens (Rawat et al., 2017; Brejškova et al., 2021). Деацетилювання гістонів за участю 

трихостатину А (ТСА) змінювало диференціацію гаметофорів P. patens на ранніх стадіях 
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розвитку протонеми, активуючи закладання бруньок в апікальній частині столонів (Хоркавців 

та ін., 2023).  

Вплив світлового подразнення на рослини у космосі в умовах мікрогравітації є ключовим 

фактором для з’ясування того, як пристосовується організм до нового середовища. Світловий 

сигнал може повністю або частково замінити гравітаційний сигнал, сприяти росту та розвитку 

рослин в умовах мікрогравітації. Втім важливо, що гравітаційний стрес стимулює нові 

стратегії рослин в мікрогравітації, про що свідчать експериментальні дослідження і 

вирощування різних рослин під час розширених космічних місій (Manzano et al., 2020; 

Kordyum, Hasenstein, 2021). 

Взаємодія між фото‒ і гравітропізмом складна і не завжди зрозуміла в умовах постійного 

вектора гравітації на Землі, а експерименти в космосі кількісно обмежені. Ряд досліджень про 

вплив взаємодії світла і гравітації виконані в умовах імітованої гравітації, узагальнення про 

вплив мікрогравітації зроблено переважно для Arabidopsis thaliana і Zea mays  (Kiss et al., 2003; 

Herranz et al., 2013; Kiss et al, 2012; Vandenbrink et al., 2014). Є кілька експериментів з мохами 

у двох програмах NASA Space Shuttle (STS) Columbia про ефект фото-і гравітропізму та 

спіральний ріст протонеми у мікрогравітації, які підтверджують конкурентну взаємодію між 

фото- і гравітропізмом при 1g. Звичайно, світло як потужніший фізичний чинник, блокує 

реакцію рослин на поляризуючу дію гравітації. 

Світло і гравітація є основними факторами розвитку рослин за участю фото- і 

гравітропізмів, що детермінує формування ґабітусу. Потенціалом для життєдіяльності мохів є 

розгалуження протонеми і пагонів. Тоді як галуження клітин протонеми, відповідно до 

концепції апікального домінування, контролюється апікально-базальним транспортом 

фітогормонів, розгалуження пагонів відрізняється метамерним розподілом гілок, поступовим 

дозріванням гілок вздовж пагонів, щільністю, функціями і є основою формування життєвої 

форми мохів (Bopp, 1983; Cooke et al., 2002; Goffinet, et al., 2009; Glime, 2017). 

На ґабітус впливає передусім спосіб галуження клітин, кут нахилу і зміна напряму росту 

бічних гілок відносно вектора сили  тяжіння. Це загальнобіологічне явище, що визначає 

специфіку кута нахилу гілок рослин впродовж онтогенезу. Величина кута залежить від строгої 

координації росту і проліферації клітин, контролюється градієнтним розподілом ауксину та 

дозою гравітаційної сили (Herranz, Medina, 2014; Kordyum, 2014).  

Просторова орієнтація бічних гілок протонеми змінюється залежно від положення 

рослин відносно напряму дії світла і гравітації, у різних видів кут розгалуження суттєво 

відрізняється (Демків та ін., 2006; Хоркавців та ін., 2015). Кореляційна залежність між ростом 

і кутом згину бокових гілок зрівноважується дією сили тяжіння, світла і автотропізму. 
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Взаємодія таких факторів на різних етапах онтогенезу мохів визначає структуру та форму 

рослин у природних умовах (Hoson, 2014; Lobachevska et al., 2021, a, b). На світлі клітини 

протонеми в дистальній частині столона галузяться під кутом 30°, а вже в основі латеральні 

гілки ростуть плагіотропно, тобто під кутом 80−90 °; при кліноротації кути збільшуються. 

Гравічутливість бічних гілок поступовому знижується унаслідок апікально-базального 

градієнта ауксину та збільшення вмісту ауксину в ростучих апікальних клітинах гілок (Cove 

et al., 2006; Roychoudhry et al., 2013). Ауксин діє як індуктор, від якого залежить гравітропний 

кут гілок і тривалість автотропного росту (Хоркавців та ін., 2015; Roychoudhry, Kepinski, 2015). 

Гравітропно заданий кут (GSA gravitropic set-point angle) гілок збільшується після додавання 

у середовище з культурами IОК. Антиауксин N-1-нафтилфталамова кислота (НФК) та 

інгібітор протеїнів брефелдін A пригнічують полярний транспорт IОК і кут нахилу 

зменшується. Здатність органів переорієнтовувати ріст відносно гравітаційного вектора 

ґрунтується на видозміні величини GSA, а порушення полярного транспорту фітогормонів 

зменшує протидію гравітаційній силі і плагіотропному росту бічних гілок (Lobachevska et al., 

2021, a; Хоркавців та ін., 2015).  

Поширеною формою морфогенезу рослин є спіральний ріст. Спіральність властива 

кожному рослинному організму і найпростішим об’єктом для експериментального вивчення 

спіральності є сама клітина, а значно складнішим ‒ спіральна симетрія суцвіть (Sinnott, 2015). 

До них належить спіральний тип дернини мохів, описаний відомими бріологами (Kofler, 1957, 

1959; Лазаренко та ін., 1961; Bopp, 1983), і є доволі розповсюдженою формою росту 

(Структура виду…, 2001; Kern et al., 2005; Демків та ін., 2006; Lobachevska et al., 2022).  

Підставою для досліджень впливу гравітації на спіральний фенотип дернини стали 

експерименти у космосі, коли вперше таку форму росту побачили в умовах мікрогравітації 

(Демків та ін., 1998; Kern, Sack, 1999; Kern et al., 2005). Спіральна форма росту була 

неочікуваною, тому що на Землі при 1 g протонема росла негативно гравітропно, а у жодного 

з виду рослин, корені яких розвиваються у темряві, не виявляли подібної форми у 

мікрогравітації (Hatakeda et al, 2003; Johnsson et al., 2009; Schultz et al., 2917).  

Мінливість росту і диференціації протонеми мохів у різних умовах середовища є 

винятково високою, модуляція ростових форм здійснюється гравітацією і світлом. (Структура 

виду …, 2001; Хоркавців, Демків, 2009; Лобачевська, Хоркавців, 2014). Від взаємодії світла і 

гравітації залежать усі форми росту, інколи, особливо при нестачі вологи чи поживних 

речовин, столони ростуть спірально, хоча проявляється це нечасто.  Передумовою спіральної 

форми протонемної дернини є диференціація каулонеми, довготривалої стадії для багатьох 

видів мохів. Утворення спіралі відбувається унаслідок ротації апексу верхівкової клітини, 
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супроводжується нахилом столонів і залежить від взаємодії світла і гравітації (Демків та ін., 

2006). Лише апікальна зона каулонемних столонів з косими клітинними перетинками, утворює 

невеликий ≈ 20° нахил відносно горизонтальної прямолінійної осі росту, що ініціює початок 

спіралізації. Нахил клітинних перетинок дає можливість верхівковій клітині обертатися 

вздовж і навколо поздовжньої осі росту, долати опір субстрату і вектора гравітації та 

закручуватися. На клітинному рівні зміщення ростової зони унаслідок формування косої 

перетинки в апікальній меристемній клітині, що ділиться,  індукує спіральну модель росту. 

Порівняно з плагіотропним ростом, коли у взаємодії факторів домінує світло, під час ініціації 

спірального росту взаємовплив світла і гравітації змінюється. Це важлива проблема для 

дослідження огляду й на те, наскільки мінлива морфологічна форма рослин і участь статичних 

фізичних факторів ‒ світла і гравітації ‒ у цих процесах. 

На підставі досліджень росту протонеми в умовах гравітації Землі (1 g), мікрогравітації, 

де елімінована сила пришвидшення, і кліностатування, коли порушена константа g вектора, 

під впливом різного освітлення та складу поживного середовища встановлено, що 

спіральність є спадковою властивістю, але зазвичай маскується дією і сили тяжіння, і світла.  

На Землі часто використовується кліностатування для імітації умов мікрогравітації, коли 

ріст протонеми умовно можна розділити на лінійний і рандомічний, та лише окремі столони 

утворюють спіральні згини. Тобто, спіральну модель росту можна активувати у загальній 

програмі розвитку, змінюючи вектор гравітаційного стимулу кліностатуванням, або силу 

пришвидшення в умовах мікрогравітації. Враховуючи фундаментальні відмінності між 

безперервним обертанням організму на кліностаті на Землі і умовами віртуального вільного 

падіння у космічному польоті, можна допустити, що на загальну ростову реакцію впливають 

різні чинники. Тим паче, що при освітленні на Землі, коли виключено реакцію рослин на 

гравітацію, також є спіральні дернини (Демків та ін., 2006).  

У космічному польоті NASA на Space Shuttle Columbia (STS-87) спіральні столони 

Ceratodon purpureus утворювалися за відсутності світла і в умовах мікрогравітації. Можна 

допустити, що зміна прямолінійної моделі росту на спіральну у мікрогравітації та під час 

кліностатування, унаслідок втрати чи постійної зміни вектора гравітації, регулюється різними 

механізмами. Можливо, змінюється інтенсивність взаємодії між силою тяжіння і світлом або 

між фото- і гравітропізмом, а від внутрішньовидових морфологічних властивостей залежить 

ступінь спіралізації дернини і її форма. Які б не були механізми спіралізації, унікальний 

спіральний фенотип протонемної дернини є прикладом залежного від поляризації клітин 

граві- і фотоморфозу, збагачує морфологічну пластичність і стійкість мохів до стресорів.  
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Однією з причин втрати гравічутливості у мікрогравітації і під час кліноротації на 

клітинному рівні є утворення кластерів амілопластів у субапікальній зоні апікальних клітин. 

Наявність груп пластид означає, що існують ендогенні процеси, які запобігають седиментації 

і блокують гравітропізм: віддаленим наслідком цього може бути зміна типу росту з лінійного 

на спіральний. Залишається питання, чи спіральність, як конститутивна форма росту 

маскується гравітропізмом, чи індукція зміни моделі росту відбувається лише за умови, коли 

гравітаційний стимул змінюється. Що спіральна дернина утворюється у різних умовах ‒ на 

світлі при статичній величині 1g і у мікрогравітації, підтверджує її спадкову природу, яка, 

зазвичай, залежить від світла і гравітації. Інколи таку форму виявляли в посушливих 

природних умовах рослин Південної Африки, наприклад Aloe polyphylla (Kofler, 1965) та 

Ceratodon purpureus, в експерименті з невисокими концентраціями ІОК і вуглеводів (Демків 

та ін., 2006). Радіальна симетрія ‒ правильне спіральне розміщення латеральних органів ‒ 

розповсюджена властивість рослин з вертикальною віссю, коли дія сили тяжіння і світла 

приблизно однакова з усіх сторін. У горизонтально розміщених осях, через нерівномірний 

вплив  гравітації і світла спіральність замаскована (Sinnott, 2015; Leopold, 1964). Спіралі 

поширені в природі і часто мають адаптивне значення при розміщенні супротивних листків 

або листків на верхівці пагона. Спіральна форма протонемної дернинки на світлі дає 

можливість оптимізувати розподіл розгалужень і закладання листкостеблових гаметофорів, 

що сприяє ефективній фотосинтетичній активності і заселенню території. Якщо завдяки 

спіральності підвищується фотосинтез, очевидно, не була заблокована програма спірального 

росту в темряві. Така форма недостатньо розвинута у темряві через енергетичний дефіцит, але 

утворюється після додавання цукрів. Як альтернатива, виник потужний гравітропний 

механізм, який теж нівелював спіральність. Спіральний ріст у темряві може бути древнішою і 

незалежною формою від спіралі, що розвинулася на світлі (Kern et al., 2005). Не дивлячись на 

припущення еволюційного походження, спіральність у темряві майже втрачена і стає 

візуальною лише у мікрогравітації або під час кліностатування, тобто за умов порушення g-

вектора, що чітко репрезентує її гравізалежну природу.  

Робіт із досліджень спірального росту мохів небагато, можна зробити посилання на 

повідомлення (Kofler, 1957; Bopp, 1959; Лазаренко та ін., 1961) і публікації (Kern et al, 2005; 

Braun et al., 2018, Lobachevska et al., 2022), в яких описані окремі приклади утворення 

спіральних дернин, витких гвинтоподібних столонів, спіральних апогамних структур та 

можливі умови для активації їх утворення. Залежні від гравітації модифікації фенотипу 

визначено для первинних  коренів і кореневих волосків та нутаційних агравітропних рухів 

пагонів Arabidopsis thaliana (Hatakeda et al, 2003; Johnsson et al., 2009). Зміни коливних рухів 
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можуть бути зумовлені також гравітропною стимуляцією реакцій стискання↔розтягання 

компонентів тканин і клітинної стінки, які розглядаються як «резонансні імпульси», що 

збуджують систему (Califar et al., 2020). Дискусійне обговорення означає, що потрібні нові 

дослідження дії 1 g на просторову орієнтацію і розвиток органів, які підтвердять результати 

аналізів про участь гравітації у життєдіяльності рослин на Землі.  

Мохи мають істотні переваги перед судинними рослинами завдяки необтяжливому 

способу отримання лабораторної культури, однонитчастій будові протонеми, наявності дво- і 

тривимірного росту на стадії гаметофіту, із значним потенціалом для молекулярних і 

клітинних досліджень ‒ наприклад, домінування в онтогенезі статевого покоління‒ 

гаплоїдного гаметофіту та високої частоти гомологічної рекомбінації, сприяло виконанню 

повного секвенування нуклеотидних основ ДНК Physcomitrium patens методами 

високоефективної трансформації (Floriach-Clark et al., 2022). Цікаві роботи (Kruse et al., 2020, 

Yang et al., 2020; Manzano et al., 2020, 2021) про вазаємодію сигналів світла і гравітації, які 

можуть бути вирішальними для регуляції росту і розвитку рослин у мікрогравітації, зокрема, 

з метою пригнічення негативного ефекту гравітаційного стресу. Чимало механізмів взаємодії 

світла і гравітації, що створюють перешкоди для регуляції росту рослин, залишаються 

нез’ясованими. Взаємодію між двома сигналами можна доповнити, зосередившись на їх 

трансдукції та провідній ролі ауксину в механізмах сигналізації. Є питання, чи може світло 

компенсувати шкідливий вплив зміненої гравітації, однак незаперечним залишається те, що 

ефекти світла і гравітації залежать один від одного (Демків та ін., 2009; Toledo-Ortiz et al., 2014; 

Хоркавців та ін., 2015; Millar et al., 2010; Kim et al., 2011; Kiss , 2006; Kiss et al., 2012; Valbuena 

et al., 2018; Lobachevska et al., 2022). 

Космічні дослідження забезпечують унікальне середовище, в якому можна аналізувати 

поведінку рослин і потенційно нові реакції у відповідь на гравітаційний стрес. Рослини 

утворили набір механізмів опору гравітації у філогенезі їх на Землі, але не сформували 

стабільний і надійний сигнал гравітації і гравітропізм в умовах невагомості. У мікрогравітації 

можуть відбуватися зміни моделі росту, структури клітин, з’являтися специфічні механічні 

стимули, що збільшує напруження на організм. Це призвело до ослаблення опірної системи 

цілого організму, і як результат розвиток адаптивних реакцій до таких змін на різних рівнях 

організації, як епігенетичні, транскрипційні, метаболічні і морфологічні структурні 

модифікації рослин (Penterman et al. 2007; Jin et al. 2015; Johnson et al. 2017; Xu et al. 2018).  

Умови мікрогравітації впливають на активність генів, пов'язаних з біосинтезом і 

модифікацією клітинної стінки, метаболізмом її компонентів (Hoson, 2014). Порушення 

рівноваги механічних сил всередині клітини можна пояснити впливом мікрогравітації на 



174 
 
 

пружність клітинної стінки рослин, експресію гена аквапорину і транспортом води через 

мембрану, балансом між міцністю клітинної стінки і тургорним тиском клітини (Hu et al., 2007; 

Fengler et al. 2015; Jin et al. 2015; 2018). Встановлена участь кортикальних мікротрубочок 

(Hoson et al., 2004; Hoson, 2014; Prasad, 2020) в структурі клітинної  стінки в умовах 

невагомості, ймовірно, через трансдукцію сигналу у процеси міцності клітинної стінки 

Arabidopsis thaliana і Lactuca sativa та втрати гравітропізму. Вважають, що усі реакції 

видозмінюють ріст клітин ‒ унаслідок варіацій гравітаційних хвиль, що впливає на загальну 

структуру атмосфери та дію гравітаційної сили (Chen, 2019; Baba et al., 2022). 

Середовище космічного польоту пов’язане з різними впливами, що призводять до 

окиснювального стресу і захисних реакцій-відповідей рослин, модифікацій форми тіла,  

метаболізму клітинної стінки, зміни активності ферментів і рН апопласту стінки, метаболізму 

хлорофілу (Soga, 2013; Takemura et al., 2017; Tamaoki et al., 2013; Swamy et al., 2021; 

Hassanpour, Latef, 2023). Фізіологічні та анатомічні реакції мохоподібних у змінених умовах 

гравітації важливі з огляду еволюції властивостей наземних рослин, серед яких мохи 

найдревніша група, що перейшла з водного до наземного середовища і адаптувалася до впливу 

гравітаційної сили.  

Морфологічні відповіді мохів на змінену силу тяжіння (гравітаційний стрес, наприклад 

після кліностатування), пов’язані з фізіолого-біохімічними процесами, від них залежить 

цитокінез, ріст і розвиток рослин (Лобачевська та ін., 2015; Кияк та ін. 2021; Tamaoki et al., 

2006). Мікрогравітація впливає на структуру клітинних стінок, цитоплазматичні органели, 

форму клітин Funaria hygrometrica (Недуха, 2015). В таких умовах відбувалася деструкція 

хлоропластів, збільшувалися кількість та розміри пероксисом, пришвидшувалося старіння 

клітин (Gazaryan et al., 2006; Kordyum, 2014). Долучаються також антиоксидантні системи 

захисту від окиснювальної деструкції, динаміка і фазові зміни інтенсивності реакцій. 

Встановлено фазну закономірність прооксидантно/антиоксидантної рівноваги для гаметофіту 

Pohlia nutans залежно від тривалості кліностатування. Тому перебіг і зворотність біохімічних 

реакцій та морфологічні зміни розглядають як регулятор захисту від окиснювального стресу, 

спричиненого гравітаційним стресом. Специфіка метаболізму клітин протонеми і гаметофіту, 

таким чином, є адаптаційним механізмом до умов зміненої гравітації. 

Гравітація є єдиною постійною силою впродовж еволюції Землі і всі живі організми 

еволюційно пристосувалися до земного тяжіння 1g. Будь-яке відхилення від сили тяжіння 

Землі (1 g) ‒  гіпер-/ чи гіпогравітації спричинює фундаментальні зміни у фізіології, структурі, 

функціях і поведінці організмів, насамперед рослин (Santos et al., 2012; Swamy et al., 2021). 

Відомо, що в умовах гіпергравітації з’являються деякі фенотипні і фізіологічні переваги 
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рослин, як швидкість проростання насіння і стійкість до сольового стресу калуса Daucus 

carota, інтенсивність фотосинтезу моху Physcomitrium patens унаслідок збільшення кількості 

хлоропластів (Swamy et al., 2021).  

Резистентність мохоподібних до дії абіотичних стресових факторів унікальна. Для 

Weissia controversa обґрунтовано, що різна форма росту наземних і підземних столонів 

протонеми є адаптацією до аридного клімату: забезпечує виживання рослини, якщо висихають 

її наземні органи, і є захисним бар’єром від впливу УФ опромінення, екрануючи критичні 

ультраструктури клітини від УФ променів (Лобачевська та ін., 2019; Кияк та ін., 2021). Чи є 

зв’язок між морфофункціональною організацією протонеми W. controversa, її реакцією на 

гравітаційне подразнення і підвищеною стійкістю рослин моху до УФ-випромінювання? 

Відповідь була позитивною: встановлено вплив гравітації на морфологію протонемної 

дернини і визначено зв’язок між стійкістю до УФ і клітинною структурою дернини. Саме 

завдяки щільній дендроїдній протонемі, що екранує каулонемні столони, поріг виживання 

W. controversa був набагато вищий, ніж у інших виді мохів.  

Високу індуковану стійкість мохів до УФ опромінення визначено для видів з 

Антарктики, де особливо високий рівень радіоактивного опромінення  і УФ променів різних 

довжин хвиль (Гродзинский, 2013). В незамерзаючих прибережних районах Антарктики мохи 

є головним компонентом рослинного покриву і в екстремальних умовах регіону кількість 

мохів досягає 40 % флори. Обговорюючи пластичність мохів, як спосіб реакції на зміну 

фактора середовища, описано чимало біохімічних, фізіологічних і морфологічних механізмів, 

що обмежують їх пошкодження від стресових температурних флуктуацій Антарктики 

(Robinson et al., 2000; Wasley et al., 2006; Block et al., 2009; Bramley-Alves et al., 2014).  

Приуроченість мохів до стресових кліматичних умов Антарктики є результатом 

різноманіття морфологічних властивостей, зокрема галуження і щільності дернин, густоти 

пагонів. Ультрафіолетове опромінення індукує в клітинах «окиснювальний стрес», до якого 

чутливі ліпіди мембранних структур і хлорофіл тилакоїдів хлоропластів. Запобігають такому 

пошкодженню УФ-абсорбуючі сполуки фенольної природи (УФ-АС), що є найпоширенішою 

реакцією судинних рослин Антарктики на дію УФ (Sroka, 2005; Iqbal et al, 2019; Newsham., 

Robinson, 2009; Newsham, 2010). Не завжди існує пряма залежність між накопиченням УФ-АС 

і толерантністю до УФ-опромінення, але феноли суттєво зменшують проникнення УФ 

променів у клітину, або сприяють біохімічному захисту від вільнорадикальних реакцій. Цю 

роль виконують флавоноїди, що функціонують як антиоксиданти і поглинальні молекули 

(Sroka, 2005). Фотопротекторні властивості флавоноїдів забезпечує їх висока поглинальна 

здатність в УФ-спектрі та швидка електронно транспортна система фотореакцій (Dixon, Paiva, 
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1995). Вміст та локалізація УФ-АС для бріофітів, порівняно з судинними рослинами, вивчена 

менше (Newsham, 2010; Zhao, Dixon, 2013; Fabon, et al., 2012). Дослідження загального вмісту 

фенолів (розчинної вакуолярної і зв’язаної у клітинній стінці фракцій), спектри поглинання 

флавоноїдів, світлозахисних пігментів антоціанів і каротиноїдів (Кияк та ін., 2021, Kyyak et al., 

2021; 2022) та монографічний огляд фізіології бріофітів (Glime, 2017) доповнили моделі 

адаптивної стратегії мохів і пояснення механізмів стійкості бріофітів до УФ опромінення. 

Заселення мохів в Антарктиці стало можливим унаслідок скоординованих систем 

захисту структури і функцій мембран розчинними вуглеводами і ліпідами, каротиноїдами, 

вміст і показники котрих були високі і, очевидно, як прогресивна адаптивна ознака, 

закріпилися в онтогенезі. Можна теж прийняти, що середовище Антарктики стало 

регуляторним чинником гравізалежного фенотипу мохів унаслідок морфологічних і 

функціональних змін.  

Цікавий, і на перший погляд малоймовірний факт впливу гравітації на вегетативне 

розмноження в екстремальних умовах. Одначе, експериментально підтверджено, що 

вегетативні органи P. imbricatulum з Антарктики закладалися не у ґрунті на протонемі, як 

звичайно у мохів (наприклад, у популяції P. imbricatulum з Львівської області), а на 

гравічутливих пагонах (Лобачевська та ін., 2019). У бріологічній літературі така морфологічна 

особливість має назву гравіморфозу, а його механізмом є гравітропізм, що дає можливість  

протонемі чи гаметофорам P. imbricatulum піднятися над поверхнею дернини, часто зануреної 

у воду під час весняних повеней. У P. imbricatulum на гравітропних гаметофорах закладалися 

виводкові бульбочки, і це пришвидшувало їх формування під час короткого весняно-літнього 

періоду в Антарктиці, а гравіморфоз став онтогенетичною адаптивною ознакою. Щоби 

обґрунтувати такий висновок для різних видів мохів, а тим більше для інших груп рослин, 

необхідно розширити дослідження (Lobachevska et al., 2022; Prather et al., 2019). Слід 

наголошувати на необхідності використовувати різні, інколи простіші біологічні об’єкти для 

визначення порогу чутливості до дії стресора і гравіперцепції та механізмів, що контролюють 

розвиток гравіморфозів (Braun et al., 2018; Kordyum, Hasenstein, 2021; Кордюм, 2023). 

Для визначення впливу мікро- та гіпергравітації на рослини та їх реакцію на дію 

чинників необхідно відповідним чином маніпулювати силою тяжіння. За сучасними 

технологіями ми можемо імітувати умови невагомості і гіпергравітації на Землі 

кліностатуванням або використовуючи ультрацентрифуги. Немає сумніву, що в еру космічної 

біології, рослини слід вирощувати у космосі, але паралельні експериментальні роботи на Землі 

також важливі для з’ясування механізмів гравітропізму. Зокрема, відомо, що сила тяжіння 

може призвести до зміни процесів проліферації, диференціації клітин, сигналізації, експресії 
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генів (Blancaflor, 2002; Vorselen et al., 2014; Tobias et al., 2020; Su et al., 2020). Щойно 

доступнішими стануть дослідження в космосі, про роль гравітації у життєдіяльності рослин 

ми дізнаємося докладніше.  

Запропоновано декілька моделей трансдукції сигналу унаслідок осідання/переміщення 

амілопластів у латеральний транспорт ауксину, що зрештою призводить до згину і 

гравітропного росту (Braun et al., 2018; Su et al., 2020). Проте чимало суперечливих результатів 

щодо підвищення рівня Са2+ і без значного зміщення амілопластів, тому очікуємо на сучасні 

методичні підходи і високочутливі датчики Са2+, що зможуть підтвердити зв’язок між зміною 

Са2+  і гравітропною сигналізацією.  

Одна з моделей передбачає, що ендогенні та екзогенні сигнали просторово-часово 

кодуються через іонні системи, де рівень цитоплазматичного Ca2+ і Ca2+-залежних потоків 

функціонує як внутрішньоклітинний вторинний месенджер (Saunders et al., 1999; Plieth, 

Trewavas, 2002; Toyota et al., 2008; Dodd et al., 2010). Встановлено, що 10 хв вплив 

мікрогравітації, або у земних умовах гіпергравітація і незначне зміщення пластид, ініціюють 

зміни цитозольного кальцію (Bizet et al., 2018). Визначено особливе значення кальцію для 

клітин з верхівковим типом росту. Градієнт Са2+ встанoвлено для пилкових трубок, кореневих 

волосків, ризоїдів водоростей, протонеми мохів  (Sievers et al., 1996; Хоркавців та ін., 2002; 

Demkiv et al., 2003; Kordyum et al., 2009). Апікально-базальний градієнт кальцію є основою 

біоелектричної полярності клітин протонеми, який регулює ріст розтяганням та є 

посередником у передачі гравісигналу. Унаслідок осідання амілопластів відбувається 

перерозподіл іонів Са2+ , змінюється вісь полярності і росту ‒ утворюється гравітропний згин. 

Блокатори потенціал-залежних кальцієвих каналів і Са2+-АТФаз пригнічували граві- і 

фототропну реакцію, впливали на локалізацію пластид. Це означає, що градієнт Са2+ є 

пріоритетним в індукції гравітропізму протонеми мохів (Демків та ін., 2009; Кордюм, 2016).  

Полярна транспорта система Ca2+ є регулятором фізіологічних процесів розвитку рослин. 

Канали, насоси та переносники, як функціональна основа гомеостазу Ca2+, забезпечують 

механічні засади для генерації сигналів Ca2+, регулюючи рух іонів між субклітинними 

компартментами, між клітиною та її позаклітинним середовищем (Dodd et al., 2010). Блокатори 

Са2+-каналів, інгібітори кальмодуліну та/або Са2+/кальмодулінзалежних протеїнкіназ (як KN-

93), призводять до порушень гравітропізму (Sinclair, Trewavas, 1997; Lu, Feldman, 1997; 

Monshausen et al., 2011; Su et al., 2020). Встановлена участь Ca2+ у модулюванні змін 

позаклітинного pH, що відбуваються вздовж гравістимульованих кінчиків коренів Arabidopsis 

на дію ауксину і  під час гравітропного згину (Monshausen et al., 2007, 2011). Проте, досліджені 
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часові та просторові параметри недостатні для визначення, на яку саме фазу гравітропізму 

впливає Ca2+ (Plieth, 2005; Bender, Snedden, 2013).  

Специфічні амплітуда і коливання вмісту і потоків Ca2+ є критично важливі для 

гравістимулу на початкових етапах перцепції, коли відразу і різко підвищується рівень 

цитозольного кальцію (Scrase-Field, Knight, 2003; Dodd et al., 2010). Крім того, ідентифікація 

системи Ca2+ потоків має вирішальне значення для з’ясування сигнальних шляхів і 

фізіологічних реакцій під час тривалої дії подразника, яким є гравітаційний стрес (Toyota, 

Gilroy, 2013). Підтримка затяжних реакцій може відбуватися через сигнальну біохімічну 

мережу, яка має бути дієвою протягом тривалого часу після їх активації. Для гравітропізму, 

зокрема, необхідна серія трансдукції між активацією  іонних каналів (від секунд до хвилин) 

до латерального градієнту ауксину (5 хв у коренях арабідопсису) і його підтримки (1–2 год), а 

також росту (багато год).  

Для формування гравітропних кутів під час ініціації галуження багатьох органів, 

необхідна динамічніша система, здатна довго або й постійно моніторити гравітропну 

стимуляцію/відповідь. Одним з молекулярних компонентів, що може забезпечити тривалу 

гравіреакцію, є модуляція цитоскелету (Nick, 2008; Buschmann, Lloyd, 2008; Buschmann  et al., 

2016; Soda et al., 2016) і його динамічні зміни, від яких залежить також толерантність і 

адаптація до зміненої гравітаційної сили.  

Інформація про зміну напряму вектора сили тяжіння перетворюється на біохімічні 

сигнали і призводить до диференційного потоку ауксину переважно за участю білків PIN, які 

реполяризуються на плазматичній мембрані і регулюють транспорт ІОК (Harrison, Masson, 

2008; Roychoudhry et al., 2013; Rosquete et al., 2018). Значних успіхів у з’ясуванні механізмів 

гравістимуляції отримано завдяки ідентифікації білків родини LAZY1, як сигнальних факторів 

гравітації, що контролюють, зокрема, архітектуру рослини (Kawamoto, Morita, 2022). 

Пригнічує гравітропізм коренів АБК, інгібуючи поділи клітин у меристемі та ріст розтяганням, 

унаслідок зменшення рецепторів АБК (Gasperini et al., 2015; Sathasivam et al., 2022). 

Класичні фізіологічні дослідження допускають участь цитоскелету у 

сприйнятті/відповіді на гравісигнал під час тривалої ростової реакції незалежно від 

біохімічних сигнальних процесів, що були зумовлені гравіперцепцією. Враховуючи, що 

амілопласти передають гравітаційне напруження на мембрани і цитоскелет, гравітропна 

реакція має бути чутливою до величини сили тяжіння. Проте фізіологічні експерименти з 

покритонасінними поєднані з гіпергравітацією або кліностатуванням свідчать, що 

гравітропізм пагонів залежить від кута нахилу пластид (Chauvet et al., 2016). Очевидно, 

найменше зміщення пластид під час седиментації активує їх збуджений стан, який 



179 
 
 

підтримується через зв’язок з актиновим цитоскелетом (Nakamura et al., 2019). Гравітропна 

ростова реакція протонеми моху Physcomitrium pyriforme, одначе, підвищується залежно від 

дози (величини) гравітаційної сили (Takemura et al., 2017). Звичайно, що гіпотеза положення 

пластид має право бути робочою концепцією для з’ясування зв’язку між седиментацією 

амілопласту і трансдукцією біохімічного сигналу в гравітропізм (Kawamoto, Morita, 2022).  

Мікротрубочки та мікрофіламенти не розглядають як первинні акцептори гравітаційного 

стимулу, а скоріше вважають частиною сигнальної системи, індукованої гравітацією. Для 

організмів з верхівковим типом росту цитоскелет є динамічним каркасом структурних білків, 

що має вирішальне значення для процесів росту (Schwuchow et al., 1990; Braun 1997; Braun, 

Limbach 2006; Finka et al., 2007; Vorselen et al., 2014; Braun et al., 2018). Визначено регуляторну 

роль мікротрубочок (МТ) і мікрофіламентів (МФ) у морфогенезі (Wasteneys,Yang, 2004), 

відкладанні та формуванні целюлозного мікрофібрильного кута деревини на дію гравітації 

(Barnett, Bonham, 2004; Tobias et al., 2020), детермінації форми клітин і порушенні процесів 

росту (Chan et al., 2011; Crowell et al., 2011). Мікроструктура цитоскелету реагує на зовнішні і 

ендогенні подразники і може суттєво відрізнятися у різних місцях клітини (Kwon, Kim, 2020); 

МТ і АФ впливають на поляризацію клітин і процеси клітинної диференціації (Nick, 2011; 

Шевченко, 2024).  

Апікальна клітина протонеми мохоподібних є об’єктом експериментальних досліджень 

ролі цитоскелету у гравічутливості (Schwuchow et al., 1990; Demkiv et al., 2003; Kern et al., 

2005; Cove at al, 2006; Kordyum et al., 2009). Первинна реакція клітин на змінену гравітацію 

особливо важлива для визначення фізіологічних реакцій організму під час космічних польотів. 

Вважається, що іони Са2+ необхідні для полярного росту клітин насамперед тому, що 

підтримують їх поляризацію, контролюючи активність цитоскелету. Робота цитоскелету у 

ростучих апікальних клітинах залежить від Са2+ і функціонування Са2+-АТФази; градієнт 

кальцію є посередником у передачі сигналу у статоцитах коренів (Демків та ін., 2009; Кордюм, 

2009). Актинові, тубулінові білки і Са2+ спільно локалізуються у зонах росту протонеми 

Funaria hygrometrica (Demkiv et al., 2003). МТ орієнтуються паралельно вздовж осі росту 

протонеми і, не досягаючи апексу верхівкової клітини зосереджуються у перинуклеарній зоні 

і навколи пластид. Очевидно, МТ не беруть участі у первинних процесах гравісигналізації. 

Мікротрубочки підтримують зональність цитоплазми, стабілізують базальну вакуолярну зону 

та положення ядра, а також розподіл органел у субапікальній частині клітини. Червоне світло 

λ= 630-670 нм активує полімеризацію тубуліну, що супроводжується  підвищенням 

імунофлуоресценції білку; фітохромна система регулює процеси морфогенезу мохів, не без 

того, що впливає на баланс активного тубуліну. Морфози апікальних клітин Funaria 
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hygrometrica на високих інтенсивностях червоного світла (1,5 мкмоль‧м-2‧сек-1) 

супроводжувалися порушенням мітозів і формуванням клітинної перетинки, структурою 

мережі мікротрубочок, яка відновлювалася одночасно з ініціацією росту (Demkiv et al., 2003; 

Демків та ін., 2005; Kordyum et al., 2008).  

Визначено, що мікротрубочки в культурі протопластів у мікрогравітації менше 

впорядковані, ніж у наземному контролі (Kolesnikov et a., 2016). У мутантів Arabidopsis із 

порушеним тубуліновим цитоскелетом і дещо скрученим стеблом, під впливом гіпергравітації 

змінювалася орієнтація мікротрубочок (Su et al., 2017). Впливаючи на відкладання целюлози, 

мікротрубочки корегують структурну організацію і ріст клітинної стінки, щоби подолати дію 

сили гравітації (Vandenbrink et al., 2016).  

МФ локалізуються в апексі клітини, що функціонує як місце полімеризації актину, а 

деполімеризація МФ цитохалазином B повністю руйнує верхівковий ріст. Мікрофіламенти 

актину сконцентровані у верхівці апікальної клітини протонеми, утворюючи лабільний каркас, 

який змінювався з переорієнтацією росту протонеми (Demkiv et al., 2003). Динамічний 

комплекс актинових філаментів у апікальному домені клітини має функціональне значення на 

різних стадіях гравісприйняття і гравітропізму. В куполі апікальних клітин тонкі аксіально 

розміщені актинові мікрофіламенти утворюють щільний комплекс з ендоплазматичним 

ретикулумом і транспортними білками, які переносять везикули вздовж цитоскелету до 

апікальної зони росту протонеми (Limbach, Braun, 2008; Braun, 2018). Для гравітропізму 

коренів актинові філаменти важливі як структура, через яку поширюється гравісигнал, що 

супроводжується змінами кута нахилу і орієнтації росту. Актин може виконувати 

механочутливу функцію і бути регулятором сили сигналу. Визначено, що вміст актинових 

білків та склад молекулярних форм актину під час тривалого кліностатування не змінювався 

(Kozeko et al., 2009), але в умовах мікрогравітації порушувалася щільність і впорядкованість 

мікрофіламентів, які відновлювалися через 48 год (Vorselen et al., 2014). Визначено, що 

зумовлена гравісигналом переорієнтація МФ з прямолінійної на косу і більш косу, цілком 

ймовірно, свідчить про транспортний шлях ендоцитозних везикул з PIN-білками і пероксисом 

з ферментами до плазматичної мембрани, контролює асиметричний розподіл ауксину (García-

González, Gelderen, 2021; Шевченко, 2024). Наразі не відомо, яким чином сітка актинових 

мікрофіламентів реагує на сигнал від седиментації пластид і ретранслює його у диференційний 

розподіл PIN та гравітропізм (Blancaflor, 2002; Pozhvanov et al., 2013; Oulehlová et al., 2019; 

García-González, Gelderen, 2021). Чутлива також до вектора і сили гравітації самоорганізація 

тубулінових мікротрубочок, хоча це було з’ясовано лише після експериментів у космосі, 

сьогодні результати підтведжують функціональну залежність змін цитоскелету від 
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гравітаційної сили (Vorselen et al., 2014). Взаємодія між актиновими філаментами і 

мікротрубочками важлива для різних клітинних процесів еукаріот. Визначені типи з’єднань 

між МФ і МТ і безпосередня участь F-актинів, які утворюють містки між мікротрубочками, 

що сприяє формуванню препрофазного мітотичного кільця у Allium cepa (Соllings, 2008; 

Takeuchi et al., 2016; He et al., 2020). У перспективі досліджень реакцій цитоскелету на дію 

гравітації та зовнішні сигнали слід з’ясувати, принаймні, ще один молекулярний механізм ‒ 

системну дію білкових молекул МТ і МФ у регуляції транспорту і асиметричному розподілі 

органел цитоплазми та переносників ауксину для їх локалізації у зоні росту, що життєво 

важливо для  рухів, тропізму і росту рослин.  

У монографії представлено результати досліджень гравічутливості і механізмів реакції-

відповіді мохоподібних на зміну вектора гравітації та значення сили тяжіння у життєвій історії 

рослин. Чітко визначена ланка процесів від перцепції гравісигналу до тропізму і морфозів, як 

пряме підтвердження гравітаційного впливу на ріст і морфогенез рослин. Визначені клітинні 

аспекти гравітропного сигнального шляху, молекулярні механізми сприйняття гравітації і 

ростових реакцій, цитоскелетна структура як механочутлива і транспортна система. 

Гравітаційно залежна орієнтація у просторі та гравіморфози є екологічною властивістю 

органів і чітким морфологічним пристосуванням у стресових кліматичних умовах. 

Фундаментальні дослідження гравічутливості сприятимуть розвитку біорегенеративної 

системи і вирішенню проблеми забезпечення рослин та людей у космосі, максимально 

ефективного обмеження ресурсів і маси під час дослідницьких місій у космосі, для наземного 

застосування на полярних станціях і у різних віддалених екстремальних районах Землі.  
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ЗАКЛЮЧЕННЯ 

У монографії «Гравічутливість мохів: значення гравітаційної сили в онтогенезі» 

представлено результати досліджень гравітаційної біології мохів, вперше сформульовані 

основні концепції щодо гравітропних реакцій мохів, з’ясовані механізми гравічутливості, 

гравітропізму, гравіморфозів, фенотипної пластичності гаметофіту та адаптивне значення 

гравітації у життєдіяльності мохів у природних екологічних умовах, реакції захисту рослин 

при зміненій гравітації. Визначено внесок результатів виконаних робіт у сучасну космічну 

біологію і подано новітні експериментальні напрямки досліджень на теперішній час. 

Відзначимо, що мохи є одними з перших об’єктів вивчення гравічутливості рослин, і 

лише згодом ініціатива перейшла до судинних рослин. Ми ж не перестаємо підкреслювати 

переваги і перспективи досліджень мохоподібних для всебічного й точного розуміння 

гравітаційних реакцій рослин. Підтвердженням цього є завершена колективна монографії та 

чисельні оглядові статті опубліковані у різні роки. У монографії описані 8 нових 

гравічутливих видів, в яких визначено кореляцію між морфо- функціональними 

особливостями амілопластів та гравітропним ростом протонеми, показано значення гравітації 

в життєвому циклі мохів. 

Протонема ‒ це одноклітинна нитчаста структура, де сприйняття, трансдукція і 

реалізація гравістимулу обмежені однією апікальною клітиною, єдиною, що ділиться. Це 

скорочує відстань сигналу до зони росту, порівняно з трансдукцією в корені чи стеблі. Крім 

того, гаплоїдний набір хромосом у тканинах головної життєвої форми мохів ‒ гаметофіті, 

спрощує регуляцію (включення-виключення) генної активності, розширює можливості для 

молекулярних досліджень. 

Одноклітинні спори мохів реагують на вплив гравітаційної сили так само як окремі 

органи і цілі рослини, а амілопласти є їх гравісенсорною системою. Особливістю протонеми є 

те, що на світлі в умовах 1g вона росте плагіотропно, в темряві апікальні клітини піднімаються 

над агаром, виявляючи негативний гравітропізм, а після кліностатування столони протонеми 

утворюють спіральні, гвинтоподібні згини.  

Здатність спор реагувати на вектор гравітації впливає на варіабельність закладання та 

вісь росту проростків. Реакція перших проростків на сигнал гравітації у різних видів 

відрізняється, сприяючи морфологічній варіабельності мохів, та виконує чітку адаптивну 

функцію. Вважають, що гравізалежний ріст проростків корелює із компетенцією клітин 

реагувати на дію гравістимулу відповідно до програми формотворчих процесів, а 

седиментація амілопластів є її тригерним механізмом. Для багатьох видів мохів чіткої 

гравічутливості проростків спор не виявлено, а гравітропізм розвивається на інших стадіях 
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гаметофіту. Наприклад, дедиференціація клітин каулонеми Weissia controversa до 

гравічутливої хлоронеми є винятковою гравіреакцією, завдяки якій з хлоронемних проростків 

на поверхні ґрунту розвивається густа розгалужена протонемна дернинка з гаметофорами. 

Тому виняткове значення позитивний і негативний гравітропний ріст має у тих стресових 

кліматичних умов, де поширений вид. На основі досліджень гравічутливості видів мохів з 

екстремальних умов поширення встановлено, що гравітропізм видоспецифічний і 

проявляється залежно від екологічних факторів.  

Важливим етапом розвитку протонеми мохів є закладання бруньок і розвиток 

гаметофорів. Апікальне брунькоутворення належить до особливих гравіморфозів, і сила 

тяжіння вперше розглядається як фактор морфогенезу листкостеблових пагонів. Заключення 

про розвиток бруньок залежно від взаємодії світла і гравітації зроблено у серії експериментів 

в умовах реальної мікрогравітації. У дослідах з морфогенетично активним червоним світлом, 

спільно з американськими вченими, чітко доведено, що векторна дія гравітації є обов’язковою 

умовою для фотоморфогенезу бруньок. Поляризуючий ефект гравітації коректує градієнтний 

розподіл фітогормонів, активний транспорт Са2+ та ІОК, індукує формування атрагуючого 

центру в апексі верхівкових клітин протонеми.  

Поширеною формою морфогенезу рослин є спіральний ріст. Завдяки унікальних дослідів 

у Космосі розкрито ендогенну природу спірального морфогенезу, ефект фото / гравітропізму 

і конкурентну взаємодію між тропізмами. Досліджуючи ріст протонемим С. purpureus, B. 

unguiculata і P. patens в умовах 1g, мікрогравітації, кліностатування встановлено, що 

спіральність протонеми регулюється екзо- та ендогенними чинниками, дія яких на Землі 

маскується гравітацією або світлом.  

Для космічної біології важливо з’ясувати стійкість генеративної системи рослин до умов 

мікрогравітації, вплив гравітації на тривалість життєвого циклу, механізми адаптації до 

польотів. Більшість мохів, звісно, розмножується і вегетативно, і генеративно. На прикладі 

декількох видів мохів встановлено, як у природньому середовищі змінюється закладання 

вегетативних репродуктивних органів під впливом гравітації. У Ptychostomum 

pseudotriquetrum завдяки гравічутливості гаметофорів у пазухах листків утворювалися 

бульбочки, як надійний спосіб розмноження в умовах короткого вегетаційного періоду 

Антарктики. Поляризуюча дія гравітації підтримує осморегуляцію і може зменшити 

негативний вплив дефіциту води. В умовах сезонного дефіциту води завдяки гравітропізму 

протонеми це пришвидшує розвиток дернинки, впливає на збільшення чисельності 

виводкових тілець, запасання поживних речовин у Leptobryum pyriforme. Розмноження 

спеціалізованими виводковими органами водночас полегшує поглинання й утримання води з 
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ґрунту, підтримує банк життєздатних діаспор. Тому гравіморфози ми оцінюємо як нову 

стратегію пристосування мохів у екстремальних природних умовах, яка сприяє їх 

розмноженню і виживанню.  

Мікрогравітація чи зміна величини сили тяжіння на Землі є стресовим середовищем, на 

яке рослина відповідає захисними реакціями. Космічні дослідження забезпечують унікальні 

умови і можливості для потенційно нових реакцій у відповідь на гравітаційний стрес. Розвиток 

адаптивних реакцій на зміну 1g відбуваються внаслідок метаболічних і морфологічних 

структурних модифікацій на різних рівнях організації. Такі гравізалежні процеси як активація 

галуження та кути бокових галузок в умовах зміненої гравітації ініціюють морфологічну 

видозміну габітусу дернин мохів. Морфологічні відповіді мохів на змінену силу тяжіння 

пов’язані з фізіолого-біохімічними процесами, від них залежить цитокінез, ріст і розвиток 

рослин. 

Мікрогравітація впливає на структуру клітинних стінок, цитоплазматичні органели, 

форму клітин Funaria hygrometrica. В таких умовах відбувалася деструкція хлоропластів, 

збільшувалися кількість та розміри пероксисом, пришвидшувалося старіння клітин. 

Долучаються антиоксидантні системи захисту від окиснювальної деструкції. Одним із 

індукторів функціональних стрес-реакцій є пероксид водню. В умовах симульованої 

мікрогравітації у культурі Pohlia nutans збільшувався вміст H2O2, якому передувало 

накопичення цитозольного Са2+ та активація Са2+-залежної НАДФН-оксидази. Концентрація 

пероксиду після гравітаційного стресу знижувалася і поступово відновлювалася 

прооксидантно/антиоксидантна рівновага. 

У протонемних дернинках Physcomitrella patens і Bryum argenteum унаслідок 

кліностатування істотно збільшувався вміст первинних продуктів ліпопероксидації – дієнових 

кон’югатів та незначно підвищувався вміст малонового диальдегіду, що послаблює клітинну 

стінку і опірну системи цілого організму. Вважають, що розвиток процесів ПОЛ і зворотність 

біохімічних реакцій є ключовою ланкою захисту від окиснювального стресу.  

Гравітропізм і ефекти мікрогравітації обговорюються з огляду механізмів впливу сили 

тяжіння на ріст і адаптацію до гравітації. Структурним компонентом процесів галуження 

клітин, форми гравітропного кута, орієнтації галузок є динамічна система цитоскелету, що 

підтримує тривалу гравіреакцію. Участь цитоскелету залежить від Са2+ і Са2+-АТФази в 

апікальних клітинах, де кальцій є посередником у передачі сигналу. МТ, МФ і Са2+ спільно 

локалізуються у зонах росту протонеми мохів. У мікрогравітації мікротрубочки в культурі 

протопластів і апікальних клітинах протонеми менше впорядковані, ніж у контролі на Землі. 

Вміст актину та склад молекулярних форм білку під час кліностатування не змінювався. 
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Мікротрубочки корегують структурну організацію і ріст клітинної стінки, впливаючи на 

відкладання целюлози. Це підвищує силу опору клітинної стінки на дію гравітації. МФ 

функціонують як механочутлива структура і регулятор гравісигналу. Системна дія білкових 

молекул МТ і МФ у регуляції транспорту і асиметричному розподілі органел цитоплазми та 

переносників ауксину до зони росту особливо важлива для тропізму рослин. 

Потенційно гравітація є екзогенним фактором модифікації генної експресії. 

Метилювання ДНК впливає на синтез на рівні мРНК і в умовах абіотичного і біотичного 

стресу епігенетична система контроляє стійкість до несприятливих умов. Визначено, що 

метилювання ДНК впливає на стадії перцепції і трансдукції гравісигналу і на тривалість 

збереження пам’яті про гравістимул. Епігенетична пам’ять, як природний механізм, розширює 

варіації фенотипних ознак у відповідь на постійні флуктуації природного середовища. 

Фенотип галуження й варіабельність гравітропних кутів латеральних галузок Polytrichastrum 

arcticum і модифікація ізоферментних спектрів пероксидази протонеми Physcomitrium patens 

в умовах зміненої гравітації контролюються епігенетично унаслідок зміни стану метилювання 

ДНК. Морфологічна форма галуження зберігається у клітинних поділах і може спадково 

закріпитися, а від мінливості і частоти розгалужень залежить щільність дернини. У стресових 

умовах це набуває адаптивного значення.  

У монографії визначена ланка процесів від перцепції гравісигналу до тропізму і 

морфозів, як пряме підтвердження гравітаційного впливу на ріст і морфогенез рослин. 

Визначені клітинні аспекти гравітаційного сигналінгу, молекулярні механізми сприйняття 

гравітації і ростових реакцій, цитоскелет як транспортна і механічна структура у динамічному 

гравітропному рості. Гравітаційно залежна орієнтація у просторі та гравіморфози є 

екологічною стратегією і чітким морфологічним пристосуванням у стресових кліматичних 

умовах.  

У перспективі нові проекти і дослідження космічної біології могли б зменшити обсяг 

нерозв’язаних питань про значення гравітаційної сили в онтогенезі та життєвій стратегії 

рослин, поляризації фізіологічних процесів, у морфогенезі, структурі та функціях, вирішити 

проблеми планування експериментів та вирощування рослин у космосі як ключових 

компонентів життєзабезпечення пілотованих систем. 
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SUMMARY 

The monograph "Gravisensitivity of mosses: the importance of gravitational force in 

ontogenesis" presents the results of research of the gravitational biology of mosses, for the first time 

formulates the basic concepts of gravitropic reactions of mosses, elucidates the mechanisms of 

gravisensitivity, gravitropism, gravimorphosis, phenotypic plasticity of the gametophyte and the 

adaptive significance of gravity in the life of mosses in natural ecological conditions, as well as the 

reactions of plant defense under changed gravity. It is estimated the contribution of the results of the 

work to modern space biology and presented the newest experimental research directions at the 

present time. 

It should be noted that mosses are one of the first objects for studying the gravisensitivity of 

plants, and only later the initiative was transferred to vascular plants. We do not cease to emphasize 

the advantages and perspectives of studying bryophytes for a comprehensive and accurate 

understanding of the gravitational reactions of plants. This is confirmed by the completed collective 

monograph and numerous review articles published in different years. The monograph describes 8 

new gravisensitive species, in which the correlation between the morphofunctional features of 

amyloplasts and the gravitropic growth of the protonemata is determined, and the importance of 

gravity in the life cycle of mosses is shown.  

The protonema is a unicellular filamentous structure, where the perception, transduction and 

implementation of the gravistimulus are limited to one apical cell, the only one that divides. This 

shortens the distance of the signal to the growth zone, compared to transduction in the root or stem. 

In addition, the haploid set of chromosomes in the tissues of the gametophyte – the main life form of 

mosses,  simplifies the regulation (switching on and off) of gene activity, expanding the possibilities 

for molecular research. 

Unicellular moss spores respond to the influence of gravitational force in the same way as 

individual organs and whole plants, and amyloplasts are their gravisensory system. A feature of the 

protonemata is that in the light under 1g conditions it express plagiotropic growth, in the dark the 

apical cells rise above the agar, showing negative gravitropism, and after clinorotatation the 

protonema stolons form spiral folds. 

The ability of spores to respond to the gravity vector affects the variability of initiation and the 

axis of the growth of outgrowths. The reaction of the first outgrowths to the gravity signal differs 

from species to species, contributing to the morphological variability of mosses, and performs a clear 

adaptive function. It is believed that gravidependent growth of outgrowths correlates with the 

competence of cells to respond to the gravistimulus influence in accordance with the program of 

form-forming processes, and amyloplasts sedimentation is its trigger mechanism. For many moss 



187 
 
 

species, clear gravity sensitivity of spore outgrowths has not been detected, and gravitropism develops 

at other stages of the gametophyte. For example, the dedifferentiation of Weissia controversa 

caulonema cells to gravisensitive chloronema is an exceptional gravity reaction, due to which a dense 

branched protonemata turf with gametophores develops from chloronema outgrowths on the soil 

surface. Therefore, positive and negative gravitropic growth is of exceptional importance in those 

stressful climatic conditions where the species is widespread. Based on studies of the gravisensitivity 

of moss species from extreme distribution conditions, it has been established that gravitropism differs 

from species to species and appears depending on environmental factors. 

An important stage in the mosses protonema development is the buds formation and the 

development of gametophores. Apical buds formation belongs to special gravimorphoses, and for the 

first time gravity considered as a factor in the morphogenesis of leaf-stem shoots. The conclusion 

about the development of buds depending on the interaction of light and gravity was formulated after 

the series of experiments under real microgravity conditions. In experiments with morphogenetically 

active red light, together with American scientists, it was clearly proven that the gravity vector is a 

prerequisite for the photomorphogenesis of buds. The polarizing effect of gravity corrects the gradient 

of phytohormones distribution, active transport of Ca2+ and IAA, induces the formation of an 

attractive center in the apex of the protonema apical cells.  

A common form of plant morphogenesis is spiral growth. Due to unique experiments in Space, 

the endogenous nature of spiral morphogenesis, the effect of photo-gravitropism, as well as the 

competitive interaction between tropisms have been revealed. Investigation the growth of protonema 

of C. purpureus, B. unguiculata and P. patens in conditions of 1g, microgravity, and clinorotation, 

showed that the spirality of the protonema is regulated by exogenous and endogenous factors and 

their influence masked by gravity or light on Earth. For some species, spirality represents gravity-

dependent morphogenesis; for others, light dependent morphogenesis. 

For space biology, it is important to find out the resistance of the generative system of plants to 

microgravity conditions, the effect of gravity on the life cycle duration, and the adaptation 

mechanisms to flights. Most mosses, of course, reproduce both vegetatively and generatively. Using 

the example of several mosses species, it has been established how the initiation of vegetative 

reproductive organs changes in the natural environment depending on the influence of gravity. In 

Ptychostomum pseudotriquetrum, due to the gravisensitivity of gametophores, tubers were formed in 

the leaf axils as a reliable way of reproduction in the conditions of the short growing season of 

Antarctica. The polarizing effect of gravity supports osmoregulation and can reduce the negative 

effect of water deficit. In conditions of seasonal water deficit, the gravitropism of protonema 

accelerates the turf development, increases the number of brood bodies, and increases the nutrients 
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supply in Leptobryum pyriforme. Reproduction by specialized brood organs simultaneously 

facilitates the absorption and retention of water from the soil and maintains a bank of viable diaspores. 

Therefore, we evaluate gravimorphosis as a new adaptation strategy of mosses in extreme natural 

conditions, which contributes to their reproduction and survival. 

Microgravity or changes in the gravity magnitude on Earth is a stressful environment to which 

plants respond with protective reactions. Investigation in Space provides unique conditions and 

opportunities for potentially new reactions in response to gravitational stress. The development of 

adaptive responses to a change in 1g occurs as a result of metabolic and morphological structural 

modifications at different levels of organization. Gravidependent processes such as branching 

activation and lateral branch angles under conditions of altered gravity initiate morphological 

modification of the habit of moss turfs. Morphological responses of mosses to altered gravity are 

associated with physiological and biochemical processes, which influence on cytokinesis, plant 

growth and development.  

Microgravity affects the structure of cell walls, cytoplasmic organelles, and cell shape of 

Funaria hygrometrica. Under such conditions, chloroplast destruction occurred, the number and size 

of peroxisomes increased, and cell aging accelerated. Under the condition of microgravity antioxidant 

protection systems against oxidative destruction in cells are involved. One of the inducers of 

functional stress responses is hydrogen peroxide. Under conditions of simulated microgravity, the 

H2O2 content in the culture of Pohlia nutans increased, which was preceded by the accumulation of 

cytosolic Ca2+ and the activation of Ca2+-dependent NADPH oxidase. The peroxide concentration 

decreased after the gravitational stress and the prooxidant/antioxidant balance was gradually restored. 

In the protonemal turfs Physcomitrella patens and Bryum argenteum, as a result of 

clinorotation, the content of primary lipoperoxidation products (diene conjugates) significantly 

increased and the content of malondialdehyde slightly increased, which weakens the cell wall and the 

defense system of the whole organism. It is believed that the development of lipid peroxidation 

processes and the reversibility of biochemical reactions are a key link in the protection against 

oxidative stress.  

Gravitropism and the effects of microgravity are discussed from the perspective of the 

mechanisms of the gravity influence on growth and adaptation to altered gravity. Dynamic 

cytoskeleton system, that supports a long-term gravireaction, is the structural component of the 

processes of cell branching, the shape of the gravitropic angle, and the orientation of branches. The 

participation of the cytoskeleton depends on Ca2+ and Ca2+-ATPase in apical cells, where calcium is 

an intermediary in signal transmission. Actin and tubulin as well as Ca2+ co-localize in the growth 

zones of the mosses protonema. Under microgravity conditions, microtubules in protoplast culture 
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and apical cells of protonema are less ordered than in the control on Earth. The content of actin and 

the composition of actin molecular forms did not change during clinorotation. Microtubules adjust 

the structural organization and growth of the cell wall, affecting the deposition of cellulose. This 

increases the resistance of the cell wall to the influence of altered gravity. Actin functions as a 

mechanosensitive structure and a regulator of the gravisignal. The systemic effect of protein 

molecules microtubules and microfilaments in the transport regulation and asymmetric distribution 

of cytoplasmic organelles and auxin transporters to the growth zone is especially important for plant 

tropism. 

Gravity is potentially an exogenous factor of modifying gene expression. DNA methylation 

affects synthesis at the template RNA level and under abiotic and biotic stress, epigenesis contributes 

to resistance to adverse conditions. It has been determined that DNA methylation affects the stages 

of perception and transduction of the gravisignal, as well as the duration of memory retention of the 

gravistimulus. Epigenetic memory, as a natural mechanism, expands the variations of phenotypic 

traits in response to constant fluctuations in the natural environment. It was shown, that the branching 

phenotype and variability of gravitropic angles of Polytrichastrum arcticum lateral branches and the 

changes in the expression of peroxidase genes and enzyme isoforms in the Physcomitrium patens 

protonemata under conditions of altered gravity may be a result of DNA demethylation. Epigenetic 

polymorphism of peroxidase under microgravity is regarded as a probable factor of individual 

resistance of plant organisms. The morphological form of branching is preserved in cell divisions and 

can be hereditarily fixed, and the density of the turf depends on the variability and frequency of 

branching. Under stressful conditions, this acquires adaptive significance.  

The monograph defines the link of processes from the perception of the gravisignal to tropism 

and morphosis, as a direct confirmation of the influence of gravity on the growth and morphogenesis 

of plants. It was determined the cellular aspects of gravitational signaling, molecular mechanisms of 

gravity perception and growth reactions, the cytoskeleton as a transport and mechanical structure in 

dynamic gravitropic growth. It was shown, that gravity-dependent orientation in space and 

gravimorphosis are an ecological strategy and a clear morphological adaptation to stressful climatic 

conditions. 

In the future, new projects and research in space biology could reduce the volume of 

unresolved questions about the significance of gravitational force in the ontogenesis and life strategy 

of plants, the polarization of physiological processes, in morphogenesis, structure and functions, and 

solve the problems of planning experiments and growing plants in Space as key components of life 

support for manned systems. 
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