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МОРФОФУНКЦІОНАЛЬНІ ОСОБЛИВОСТІ КЛІТИН ПРОТОНЕМИ 
WEISSIA TORTILIS SPRENG. З РІЗНОЮ ЧУТЛИВІСТЮ ДО ГРАВІТАЦІЇ

Гравітропізм бріофітів є видоспецифічним, залежить від екологічних факторів та життєвої стратегії виду. Мета до-

сліджень полягала у визначенні взаємозв’язку між морфологією клітин протонеми Weissia tortilis Spreng. у процесі диферен-

ціювання, їхньою резистентністю до УФ-опромінення та мінливістю гравітропізму. Встановлено, що формування щільної 

дернини із коротких нерозгалужених хлоронемних столонів, як додаткової ростової форми протонеми моху, забезпечує 

екранування каулонемних столонів від радіаціації. Показано, що за особливостями морфогенезу та росту столонів лише 

каулонемні клітини протонеми W. tortilis є гравічутливими. На основі проведених порівняльних досліджень рівня гравічут-

ливості та метаболізму вуглеводів Ceratodon purpureus Brid. i W. tortilis з’ясовано специфічність біохімічних реакцій залеж-

но від умов гравістимуляції рослин та стійкості до екологічних чинників. Припускається, що виявлена специфічність обу-

мовлена різною толерантністю мохів до впливу стресових чинників: С. purpureus — космополітний вид моху, гравічутливий 

на усіх стадіях розвитку, тоді як W. tortilis — аридний вид, гравічутливий лише на стадії каулонеми. 
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ВСТУП

У фенотипі рослин важливою ростовою реакцією 

є гравітропізм, а у життєвій стратегії — це адаптив-

на форма росту в локальних умовах екотопу [29, 

30]. На основі досліджень гравічутливості і морфо-

генезу мохоподібних встановлено різноманітність 

гравіреакцій бріофітів [5, 17, 20, 23, 25]. Гравітро-

пізм є видоспецифічним, його прояв змінюється 

на різних стадіях розвитку гаметофіту та залежить 

від екологічних факторів і життєвої стратегії виду. 

Вивчення й аналіз морфофізіологічних властивос-

тей гравічутливих видів мохів свідчить, що умови 

імітованої мікрогравітації і втрата векторної дії 

сили тяжіння модифікують метаболічні процеси та 

ініціюють поліфункціональні ростові реакції за-

лежно від стадій онтогенезу. 

В умовах зміненої сили тяжіння відбуваються 

суттєві структурно-функціональні перебудови 

клітин, які призводять до порушень процесів 

внутрішньоклітинного обміну. Літературні дані 

щодо модифікацій метаболізму, зокрема вугле-

водів, залежно від гравітації, неоднозначні. Так, 

в умовах реального космічного польоту у паго-

нах Ipomoea batatas (L.) Lam. зменшувалася кіль-

кість амілопластів, знижувався рівень нагрома-

дження крохмалю та відбувалася дезорієнтація 

росту коренів [22], у Brassica rapa L. посилювався 

гідроліз полісахаридів та накопичення розчин-

них вуглеводів [31], тоді як у Triticum aestivum L. 

вміст крохмалю та водорозчинних вуглеводів не 

змінювався [38]. 

Беручи до уваги, що заселення Місяця або Мар-

са у майбутньому можливе, надзвичайно актуаль-

ними є дослідження впливу таких стресових фак-
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торів, як УФ-випромінювання та іонізаційна раді-

ація, що модифікують дію мікрогравітації та істот-

но впливають на цикли росту рослин [2, 28, 40]. 

Ми поставили за мету проаналізувати взаємо-

зв’язок між морфофункціональними властивос-

тями диференціально різних клітин протонеми 

аридного виду Weissia tortlilis Spreng., їхньою гра-

вічутливістю та резистентністю до УФ-опромі-

нення. На основі порівняльного аналізу різних за 

гравічутливістю видів мохів W. tortlilis і Ceratodon 

purpureus Brid. визначити особливості вуглевод-

ного обміну як визначальної ланки у сприйнятті 

та передачі гравісигналу. 

МАТЕРІАЛ І МЕТОДИ ДОСЛІДЖЕННЯ

Об’єктом дослідження були природні зразки та 

лабораторні культури видів мохів: Weissia tortilis 

Spreng., Ceratodon purpureus (Hedw.) Brid., Funaria 

hygrometrica Hedw. Зразки C. purpureus i F. hygro-

metrica відібрано в околицях м. Львова, в умовах 

достатнього зволоження та інтенсивності освіт-

лення. Зразки моху W. tortilis зібрано у Запорізькій 

області на відкритій місцевості в умовах високої 

сонячної радіації та сухого піщаного субстрату. 

Лабораторну культуру протонеми мохів, отрима-

ну зі спор або шляхом регенерації листків гамето-

форів, вирощували на 0.75 % агаризованому се-

редовищі Кнопа ІІ у фітотроні: фотоперіод — 

16 год, освітлення 40 мкмоль · м–2с–1, температу-

ра — 20 оС, вологість — 90 %. Гравістимуляцію і 

клиностатування протонеми проводили анало-

гічно як у попередній роботі [20].

Оскільки місцезростання досліджуваних видів 

мохів відрізнялися за рівнем УФ-фону, порівнюва-

ли чутливість клітин протонеми до УФ-випромі-

нювання. Для цього 14-денну протонему C. purpu-

reus, F. hygrometrica і 28-денну W. tortilis опроміню-

вали УФ-променями, генерованими бактерицид-

ною лампою OSRAM з інтенсивністю 1...4 кВт/м2, 

і за відсотком протонемних дернинок, що вижили, 

оцінювали ступінь толерантності клітин залежно 

від енергії випромінювання. Вікова різниця між 

культурою протонеми мохів залежала від швидко-

сті її росту, яка у W. tortilis була малою.

Для аналізу розмірів ядер та їхнього положен-

ня у клітинах каулонемних столонів і дендроїдів 

протонеми використали методику флуоресцент-

ного фарбування барвником 4′,6-диамідино-2-

феніліндол — DAPI [24]. Препарати аналізували 

на флуоресцентному мікроскопі „Aхіо Image M1”. 

Активність α-амілази визначали методом 

В. Б. Іванова [6] та модифікованим йодометрич-

ним методом відповідно до зниження інтенсив-

ності забарвлення комплексу крохмаль-йод під 

дією амілази [39].

Сумарний вміст фенолів визначали фотоме-

трично (λ = 765 нм), використовуючи реактив 

Фоліна — Деніса та калібрувальну залежність за 

хлорогенною кислотою [37].

Загальний вміст вуглеводів визначали фенол-суль-

фатним методом [36]. Вміст водорозчинних вуглево-

дів та крохмалю оцінювали спектрофотометрично із 

застосуванням пікринової кислоти [19]. 

Досліди проводили у 3-кратній повторності, 

отримані дані опрацьовували статистично. Віро-

гідність різниці між середніми значеннями показ-

ників встановлювали за критерієм Стьюдента [16].

РЕЗУЛЬТАТИ ТА ЇХНЄ ОБГОВОРЕННЯ

При вивченні поширення W. tortilіs в аридних та 

субаридних умовах Середньої Азії та півдня 

України у роботі [1] було зроблено висновок про 

високу резистентність виду до УФ-опромінення. 

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, раді-

аційне опромінення високої енергії використо-

вується для генерації нових мутантів рослин [2, 

3]. Підставою для вивчення впливу іонізаційно-

го випромінювання на рослини є з’ясування ме-

ханізмів стійкості біологічних систем.

Чи є зв’язок між морфофункціональною орга-

нізацією протонеми W. tortilіs та її реакцією на 

гравітаційне подразнення і підвищеною стійкіс-

тю рослин моху до УФ-випромінювання? Рані-

ше було встановлено, шо УФ-мутанти C. purpu-

reus зберігали негативний гравітропізм, а кінети-

ка гравітропного згину була подібною до прото-

неми дикого типу [5]. У W.tortilіs протонемна 

стадія зі специфічним диференціюванням клі-

тин на каулонему і дендроїди хлоронемного типу 

зберігається упродовж життєвого циклу. Таке ди-

ференціювання протонеми мохів роду Weissia на 
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каулонему і хлоронему в умовах аридних місцез-

ростань призвело до різкої функціональної від-

мінності клітин та інтенсивнішого формування 

дендроїдів, наприклад, як у W. papillosisima [15]. 

Роль таких морфологічних особливостей, пов’яза-

них з фізіологічними функціями і екологічними 

умовами середовища, полягає у забезпеченні ви-

живання гаметофіту у стресових кліматичних 

умовах [7, 14]. 

Бріофіти є домінантами серед вищих рослин 

за поширенням у локалітетах природного серед-

овища з високим рівнем УФ-випромінювання 

(альпійські і полярні регіони), які проявляють 

специфічну стратегію захисту від його шкідли-

вого впливу. Важливо й те, що мохи, пристосова-

ні до місцезростань в умовах високого випромі-

нювання, мають більші фотосинтетичні можли-

вості та вищі пороги чутливості до надлишку 

освітлення, ніж ті, що адаптувалися до низьких 

інтенсивностей світла [32, 34].

Проаналізовано три види мохів — F. hygro-

mertrica, C. purpureus i W. tortilis і встановлено, що 

за потужності УФ-випромінювання 3 кВт/м2 ви-

жили 100 % апікальних клітин W. tortilis, 30 % — 

C. purpureus і 10 % — F. hygromertrica. Середнє зна-

чення доз, що спричинили загибель 90 % клітин у 

різних видів, істотно відрізнялися (рис. 1). Поріг 

виживання підтверджує локальну приуроченість 

цих видів мохів до місцезростань із високими до-

зами сонячної радіації і УФ-фону, серед яких 

F. hygromertrica, порівняно з двома іншими вида-

ми, виявилася найменш стійкою. У природних 

умовах мох утворює нещільні дернинки до 1 см за-

ввишки, блідо-зелені, листки брунькоподібно скла-

дені з тонкостінних клітин, які надзвичайно чут-

ливі до зміни екологічних умов місцезростань. 

Серед факторів, котрі можуть впливати на нижчу 

чутливість клітин W. tortilis до УФ-випроміню-

вання, є морфологічна структура протонемної 

дернини, у якій хлоронемні дендроїди екрану-

ють каулонемні столони. Подібну дендроїдну 

форму на високих інтенсивностях освітлення 

(50—70 мкмоль·м–2·с–1) утворює C. рurpureus та 

інші види роду Pottiaceae, але у F. hygromertrica та-

ких ростових реакцій не виявлено.

На високих (4...5 кВт/м2) дозах УФ-опромі-

нення життєздатними залишалися найбільш 

щільно екрановані клітини каулонеми W. tortilis, 

а їхня регенерація значно підсилювала виживан-

ня протонемної дернинки. Тобто, формування 

щільної дернини із коротких нерозгалужених 

хлоронемних столонів як додаткової ростової 

форми протонеми забезпечувало екранування 

радіації. Не виключено, що специфіка такої 

функції призвела до морфологічних змін, які ви-

ключають гравітропізм. Морфологічна організа-

ція клітин хлоронеми: малі розміри клітин, спо-

вільнені темпи їхніх мітозів, обмежена довжина 

столонів і швидке завершення росту дендроїдів, 

порівняно з каулонемою не сприяли гравічутли-

вості. Параметри клітин і столонів протонемної 

Рис. 1.  Дози виживання клітин протонеми Funaria hygromertrica 

(крива 1), Ceratodon рurpureus (2) i Weissia tortilis (3) залежно від 

інтенсивності I УФ-опромінення

Таблиця 1. Морфофункціональні показники клітин та ядер протонеми моху Weissia tortilіs

Тип 

протонемних 

столонів

Розміри апікальних клітин, мкм Довжина столонів, мкм 

(кількість клітин)

Об’єм ядер,

мкм3
Люмінесценція 

ДНК-ДАРІ, відн. од.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 

столони

182.3 ± 3.4 20.8 ± 1.1 2759.6 ± 16.7

(14—15 клітин)

199.0 ± 12.7 79.5 ± 4.9
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дернини W. tortilis наведено у табл. 1. Ядра клітин 

дендроїдів і каулонеми W. tortilіs були меншими, 

ніж у інших видів мохів [4, 21], а як відомо, кліти-

ни з великими ядрами є радіочутливішими. 

Резистентність W. tortilіs до УФ-випроміню-

вання сформувалася як адаптивна реакція на дію 

високих доз сонячної радіації, при цьому рівень 

стійкості зумовлений як морфофізіологічними 

особливостями, так й ефективністю функціону-

вання репараційних систем в екологічних умо-

вах поширення виду. Відомо, що характерною 

особливістю мохів є високий вміст фенолів. У 

W. tortilіs фенольні сполуки з максимумом по-

глинання λ = 310...410 нм забарвлюють клітинні 

стінки каулонемних столонів у червоно-корич-

невий колір і виконують фотозахисну функцію.

Вміст фенольних сполук у клітинах природ-

них зразків і лабораторної культури відрізнявся 

та був більшим у каулонемних столонах, ніж у 

дендроїдах (табл. 2). Окрім того, вміст феноль-

них сполук у W. tortilіs значно перевищував по-

казники, отримані для інших видів мохів [9]. Та-

ким чином, у природних умовах поширення 

W. tortilіs фенольні сполуки є одним із чинників 

захисту рослин від УФ-опромінення. 

Отже, відмінні життєві форми протонемної 

дернини W. tortilіs сформувалися залежно від 

умов середовища, зокрема високих доз сонячної 

радіації, унаслідок чого гравічутливість змінюва-

лася упродовж онтогенезу, а гравітропізм розви-

нувся як важлива ланка екологічного диферен-

ціювання ростових реакцій моху.

Проаналізовано гравічутливість W. tortilis і 

встановлено, що довгі каулонемні столони рос-

туть плагіотропно на незначній глибині і реагу-

ють на векторну дію гравітації, тоді як напрям 

росту дендроїдної наземної протонеми не зале-

жить від сили тяжіння. Завдячуючи галуженню 

клітин і негативному гравітропному росту кауло-

неми, на поверхню ґрунту підіймаються хлоро-

немні столони, які утворюють щільний покрив з 

ортотропних дендроїдів, що мають вигляд густих 

зелених асиміляційних куртин (рис. 2). Таке при-

стосування каулонеми до підземного росту 

А. С. Лазаренко [14] оцінив як адаптацію до арид-

ного клімату, що забезпечує виживання під час 

висихання наземних органів рослини. Варто 

звернути увагу на високу здатність мохів до реге-

нерацїі та дедиференціювання, унаслідок чого з 

поодиноких тотипотентних клітин відновлюєть-

ся нова рослина. Подібну аналогію можна про-

вести у W. tortilis, коли унаслідок галуження клі-

тин каулонемного столону, що росте у субстраті, 

на світло підіймаються гравічутливі клітини хло-

ронеми (їх 2-3), які розростаються у фотосинте-

тичну дендроїдну дернинку. 

Спеціалізованою реакцією гаметофіту W. tortilis 

на аридні умови місцезростань є плагіотропний 

ріст підземної каулонеми, який часто поєднаний 

з негативним гравітропізмом головного столону і 

бокових хлоронемних галузок. Галузка росте вер-

тикально вгору завдяки чутливості клітин до по-

ляризаційної дії гравітації під час перших 2—3 по-

ділів, що значно скорочує шлях протонеми з-під 

ґрунту до світла. На відміну від інших видів мохів, 

переважно з гравічутливою хлоронемою, граві-

тропний згин W. tortilis відбувається в апікальних 

клітинах і заповнених амілопластами субапікаль-

них клітинах каулонеми. Аналогічно, як і під час 

гравітропного росту коренів чи протонеми мохів, 

амілопласти седиментують на нижню клітинну 

стінку, ініціюючи гравітропізм (рис. 3).

В умовах експериментального дефіциту води, 

імітованого 1...5 % концентраціями ПЕГу, спосте-

рігали появу столонів W. tortilis, які росли пози-

тивно гравітропно [17]. У дернинці моху із при-

родного середовища також знаходили значну 

кількість позитивно гравітропних каулонемних 

столонів. Тому мінливість гравізалежного росту 

протонеми W. tortilis слід розглядати як адаптивну 

ознаку, що розвинулася відповідно до кліматич-

них умов місцезростання моху. Це розширює різ-

номаніття форм росту протонеми W. tortilis і під-

вищує ймовірність виживання гаметофіту в еко-

системах з посушливими умовами (рис. 4).

Таблиця 2. Вміст фенольних сполук у дендроїдах 
і каулонемних столонах Weissia tortilіs

Тип 

протонемних 

столонів

Вміст фенолів, мг на 100 г сирої ваги

Природні зразки
Лабораторна 

культура

Хлоронемні 

дендроїди

87.6 ± 0.4 62.3 ± 0.7

Каулонема 120.3 ± 1.6 78.0 ± 0.5
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Раніше встановлено, що гравітація може міні-

мізувати негативний вплив дефіциту води і бути 

важливим фактором для вегетативного розмно-

ження та поширення рослин [18]. Так, у Lepto-

bryum pуriforme фенотипна пластичність завдяки 

гравітропізму протонеми в умовах водного стре-

су забезпечувала пришвидшений ріст і розвиток, 

що сприяло збільшенню чисельності спеціалізо-

ваних виводкових органів, вегетативному роз-

множенню та розселенню моху. Адаптація до 

Рис. 3. Гравічутливі каулонемні столони і ден-

дроїдна протонемна дернина Weissia tortilis: а — 

амілопласти переважають у субапікальній 

клітині, б — протонема росте гравітропно, і 

амілопласти седиментують на нижню клітинну 

стінку, в — клітини каулонемного столону часто 

галузяться і у вигляді коротких ниток підійма-

ються над субстратом, утворюючи щільну дерни-

ну, г — дендроїдна протонемна дернинка з пуч-

ками хлоронемних клітин на каулонемному сто-

лоні (масштабний відрізок має довжину 70 мкм)

Рис. 4. Гравітропізм каулонеми Weissiа tortilis: а — негативний гравітропний ріст, б, в — негативний гравітропний ріст регенера-

тивної протонеми, г — позитивний гравітропний ріст бічних столонів каулонеми

Рис. 2. Weissia tortilis: а — поодинокі дендроїди; б — суцільний асиміляційний покрив хлоронеми дендроїдів; в — дернинка з 

гаметофорами (масштабний відрізок має довжину 100 мкм)
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різко відмінних кліматичних умов двох форм 

Bryum pseudotriquetrum з Антарктики та України 

так само зумовлена підвищенням гравічутливос-

ті гаметофорів антарктичної форми та утворен-

ням виводкових бульбочок на пагонах, що є на-

дійним засобом для розмноження в умовах ко-

роткого вегетаційного періоду Антарктики.

В апікальній і субапікальній клітинах кауло-

немних столонів W. tortilis міститься значно біль-

ше амілопластів і виявляється нижча α-амілазна 

активність, ніж у хлоронемі (табл. 3). Відповідно 

полісахариди нагромаджуються у пластидах гра-

вічутливих апікальних, часто й субапікальних 

клітин каулонеми, ініціюючи гравісенсорні про-

цеси. Висока активність ферменту у клітинах ка-

улонеми забезпечує біосинтез вуглеводів, необ-

хідних для росту і галуження клітин столонів. 

Фотосинтез надземної дендроїдної дернини та-

кож є джерелом продуктів сонячної енергїї для 

росту і галуження підземної каулонеми та розви-

тку бруньок гаметофорів. 

Проведено порівняльні дослідження метабо-

лізму вуглеводів двох різночутливих до гравітації 

видів мохів — C. purpureus i W. tortilis залежно від 

умов гравістимуляції. Апікальні клітини 7-ден-

ної хлоронеми C. purpureus вже через 0.5 год після 

гравістимуляції виявляли чітку гравітропну ре-

акцію, тоді як у W. tortilis хлоронемні столони не 

реагували на дію гравітації, а гравічутливою була 

лише каулонема.

Для обох видів мохів визначено різний вміст за-

гальних вуглеводів (табл. 4). Вміст карбогідратів у 

Weissia tortilis був удвічі більшим, ніж у Ceratodon 

purpureus, можливо унаслідок їхньої приуроченості 

до різко відмінних місцезростань. Висока концен-

трація цукрів як осмопротекторів є свідченням 

адаптації до дефіциту вологи Weissia tortilis. Їхнє на-

громадження забезпечує внутрішню регуляцію 

водного потенціалу та сприяє активному погли-

нанню води, що важливо в умовах високих темпе-

ратур та недостатнього водопостачання у посуш-

ливих місцезростаннях рослин [11, 12, 27].

Для досліджених мохів найбільше вуглеводів 

визначено на денному освітленні. В умовах кли-

ностатування їхня кількість зменшувалася у 

C. purpureus на 15.1 %, що зумовлено невеликим 

сповільненням фотосинтетичних процесів і швид-

кості росту в умовах зміненої сили тяжіння і темря-

ви. У W. tortilis вміст вуглеводів після клиностату-

вання, навпаки, підвищувався приблизно на 20 %.

Таблиця 3. Залежність розподілу амілопластів і функціональної активності 
гаметофіту Weissia tortilis від диференціації клітин протонеми

Тип протонемної 
дернини

Кількість амілопластів 
в апікальній клітині, шт.

Вміст крохмалю, 
мкг/г маси сирої речовини

Активність α-амілази, 
мкг крохмалю/хв/мг білка

Інтенсивність 
фотосинтезу, 

мг СО2/г маси с.р./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

Таблиця 4. Вміст вуглеводів у дернинках мохів Ceratodon purpureus 
i Weissia tortilis в умовах зміненої гравітації (мкг/г маси сирої речовини) 

Варіант досліду Загальний вміст 
вуглеводів, мкг/г Крохмаль, мкг/г Водорозчинні 

вуглеводи, мкг/г
Моноцукри, 

мкг/г

Ceratodon purpureus
Контроль 2269.1 ± 155.1 101.5 ± 8.4 483.5 ± 35.4 106.2 ± 10.2
Гравістимуляція 2215.6 ± 148.1 142.9 ± 11.5 282.2 ± 26.1 68.3 ± 7.2
Клиностат 1926.3 ± 164.2 105.6 ± 12.4 418.3 ± 52.6 124.8 ± 10.8

Weissia tortilis
Контроль 4521.2 ± 265.4 250.1 ± 23.4 1077.5 ± 104.4 179.2 ± 15.6
Гравістимуляція 4342.4 ± 268.6 282.8 ± 18.6 816.4 ± 92.8 113.8 ± 11.4
Клиностат 5475.3 ± 328.7 195.4 ± 16.8 1395.2 ± 163.1 269.4 ± 16.8
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Відомо, що змінена сила тяжіння порушує 

прооксиданто-антиоксидантний статус клітин 

[13], а цукри перехоплюють активні форми кис-

ню (АФК) і гальмують процеси вільнорадикаль-

ного окислення [8]. Окрім того, вуглеводи вико-

нують сигнальну функцію у стресових умовах, і 

зокрема в умовах мікрогравітації [35]. Очевид-

но, клиностатування W. tortilis, гаметофіт котрої 

негравічутливий, за винятком каулонемної ста-

дії, не впливає на обмін вуглеводів як сенсорної 

системи гравіподразнення, а ініціює біохімічні 

функції захисту від нагромадження вільних 

радикалів.

В умовах симульованої гравітації посилював-

ся гідроліз полімерних форм вуглеводів, перед-

усім крохмалю [31]. Для C. purpureus i W. tortilis 

також встановлено певні особливості вуглеводно-

го обміну. У протонемі гравічутливого С. purpureus 

вміст крохмалю становив 4.5...6.4 % від загаль-

них вуглеводів, а після гравістимуляції кількість 

полісахариду підвищувалася на 40 %, очевидно 

унаслідок формування в апікальних клітинах 

амілохлоропластів. Під час клиностатування 

кількість крохмалю у клітинах протонеми збері-

галася на рівні контролю.

У протонемі W. tortilis вміст крохмалю стано-

вив 3.1...5.4 % у загальному пулі карбогідратів, 

тобто не відрізнявся істотно від С. purpureus. В 

умовах гравістимуляції вміст крохмалю підви-

щувася на 11.3 %, а під час клиностатування іс-

тотно знижувався (табл. 4). Отже, клиностату-

вання для першого виду виявилося більшим 

стресовим фактором, ніж для другого. Очевид-

но, у С. purpureus вуглеводний обмін прореагував 

як специфічна система, що пов’язана з високою 

гравічутливістю великої кількості апікальних 

клітин хлоронеми. 

Оскільки кінцевими продуктами гідролізу 

крохмалю є низькомолекулярні вуглеводи, до-

сліджено вплив зміненої гравітації на вміст роз-

чинних цукрів і моноцукрів. В умовах клиноста-

тування зафіксовано збільшення вуглеводів в 

1.3...1.5 разів у протонемі обох видів. Це свід-

чить, що ранні реакції мохів на порушення век-

торної направленості сили тяжіння є подібними 

до впливу інших абіотичних чинників, оскільки 

вуглеводний обмін у стресових умовах зміню-

вався в бік накопичення розчинних цукрів, заді-

яних у реакціях нейтралізації вільних радикалів 

[8, 10, 35]. Під час гравістимуляції C. purpureus 

істотно зменшувався пул водорозчинних вугле-

водів, що корелювало із нагромадженням крох-

малю. У W. tortilis відзначено таку ж залежність, 

однак менше виражену, ніж у C. purpureus. 

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. tortilis — 

13.5...19.2 %. Отже, достатньо високий вміст мо-

ноцукрів був характерним для обох видів, а їхнє 

нагромадження, очевидно, насамперед корелю-

вало зі стійкістю до стресу [26, 33].

Проаналізовано активність амілаз у С. purpureus 

і W. tortilis, які каталізують гідроліз крохмалю 

(рис. 5). Виявлено, що α-амілазна активність у 

3...5 разів перевищувала активність β-амілази, 

що підтверджує ключову роль цього ферменту у 

деградації крохмалю. Під час гравістимуляції 

Рис. 5. Активність α- і β-амілаз (N —
кількість гідролізованого крохмалю за 
одиницю часу на 1 мг білка) у дернин-
ках мохів Ceratodon purpureus i Weissia 
tortilis
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активність ферменту обох видів була найниж-

чою, і крохмаль нагромаджувався в амілоплас-

тах. Після клиностатування, а також на світлі 

крохмаль розпадався, відповідно активність 

α-амілаз була високою, що корелювало із дани-

ми про вміст розчинних карбогідратів у дослі-

джених видів мохів (табл. 4).

Визначено, що у W. tortilis активність α-амілази 

у контролі (рослини росли на світлі) була ниж-

чою, ніж у С. purpureus. Різниця між активністю 

ферменту у гравістимульованій дернинці і після 

клиностатування для обох мохів була істотною і 

збільшувалася під час клиностатування: у С. purpu-

reus у 1.8 раза, а у W. tortilis — у 1.6 раза. Найімо-

вірніше, висока активність α-амілази під час 

клиностатування означає, що у мохів посилю-

ється гідроліз полісахаридів як захисна реакція 

на зміну гравітаційної сили, а у W. tortilis — ще й 

на збереження конститутивного захисту осморе-

гуляції в умовах стресу.

Отже, можна підсумувати, що спрямованість 

метаболізму вуглеводів у протонемі мохів тісно 

пов’язана як з гравічутливістю, так і зі стійкістю 

до впливу стресових чинників. У С. purpureus 

крохмаль нагромаджувався під час гравістиму-

ляції і розпадався на світлі та після клиностату-

вання, що прямо корелювало із зниженням рів-

ня α-амілазної активності. Водночас вплив гра-

вістимуляції на вміст крохмалю у W. tortilis, у 

дернинці якої домінувала негравічутлива ден-

дроїдна хлоронема, був менше вираженим. Для 

обох досліджених видів мохів виявлено залеж-

ність метаболізму вуглеводів від гравістимуляції 

і клиностатування. Однак різниця активності 

амілаз у контролі і після гравістимуляції дернин 

була меншою у W. tortilis, ніж у гравічутливішого 

С. purpureus. Очевидно, причиною є різна стій-

кість мохів до впливу стресових чинників: С. 

purpureus — космополітний, гравічутливий вид 

моху на усіх стадіях розвитку гаметофіту, тоді як 

Weissia tortilis — аридний вид, гравічутливий 

лише на стадії каулонеми.

ВИСНОВКИ

Встановлено залежність між морфологічною 

структурою дернини аридного моху Weissia 

tortilis, стійкістю до УФ-опромінення та граві-

тропізмом, яка є захисним пристосуванням до 

посушливих умов місцезростання виду і шкідли-

вої дії сонячної радіації.

Модифікаційні зміни в онтогенезі моху Weissia 

tortilis та його клітинних системах захисту є адап-

тивними ознаками, що підвищують резистент-

ність та можливість виживання рослин у стресо-

вих умовах.

Знайдено, що стійкість до екологічних чинни-

ків у двох видів мохів — Weissia tortilis і Ceratodon 

purpureus обумовлена специфічністю метаболіз-

му вуглеводів і різною гравічутливістю на гаме-

тофітній стадії розвитку.

Роботу виконано в рамках Цільової комплексної 

програми НАН України з наукових космічних дослі-

джень на 2018—2022 рр.
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МОРФОФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ ОСОБЕННОСТИ 

КЛЕТОК ПРОТОНЕМЫ WEISSIA TORTILIS SPRENG., 

РАЗЛИЧАЮЩИХСЯ ГРАВИЧУВСТВИТЕЛЬНОСТЬЮ

Гравитропизм бриофитов является видоспецифическим, 

зависит от экологических факторов и жизненной стра-

тегии вида. Цель исследований заключалась в определе-

нии взаимосвязи между морфологией клеток протонемы 

Weissia tortilis Spreng. в процессе дифференцировки, их 

резистентностью к УФ-облучения и изменчивостью гра-

витропизма. Установлено, что формирование плотной 

дерновинки из коротких неразветвленных хлоронемных 

столонов как дополнительной ростовой формы прото-

немы мха обеспечивает экранирование каулонемы от ра-

диации. Показано, что вследствие особенностей роста и 

морфогенеза клеток протонемы W. tortilis только кауло-

нематические столоны реагируют на действие гравита-

ции. На основании проведенных сравнительных иссле-

дований гравичувствительности и метаболизма углево-

дов Ceratodon purpureus Brid. и W. tortilis в зависимости от 

условий гравистимуляции установлена специфичность 

биохимических реакций и устойчивость к экологиче-

ским факторам. Предполагается, что метаболизм карбо-

гидратов обусловлен различной толерантностью мхов к 

воздействию стрессовых факторов: С. purpureus — космо-

политный вид мха, гравичувствительный на всех стадиях 

развития, тогда как W. tortilis — аридный вид, чувстви-

тельный к гравитации только на стадии каулонемы.

Ключевые слова: мхи, гравичувствительность, УФ-облу-

чения, углеводный обмен.
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MORPHO-FUNCTIONAL PECULIARITIES 

OF THE MOSS WEISSIA TORTILIS SPRENG. 

PROTONEMATA CELLS WITH DIFFERENT 

GRAVISENSITIVITY

Gravitropism of bryophytes is species-specific. It depends on 

the ecological factors and species life strategy. The purpose of 

the research is to determine the relationship between the mor-

phology of Weissia tortilis Spreng. protonemata cells in the 

process of differentiation, their resistance to UV irradiation, 

and the variability of gravitropism. It has been established that 

the formation of a dense turf from short, unramified chloro-

nematical stolons as an additional growth form of the moss 

protonemata provides screening of the caulonemata stolons 

from radiation. We have shown that due to peculiarities of 

morphogenesis and stolon growth only caulonemata cells of 

W. tortilis protonemata are gravisensitive. The environmen-

tal resistance and the specificity of biochemical reactions de-

pending on the level of gravisensitivity have been determined 

on the basis of ccomparative investigations of gravisensitivity 

and carbohydrate metabolism of Ceratodon purpureus Brid 

and Weissia tortilis Spreng. It is assumed that the revealed 

specificity is due to the different tolerance of bryophytes to the 

influence of stress factors: Ceratodon purpureus is a cosmopol-

itan gravisensitive moss species, whereas Weissia tortilis is an 

arid species with gravitropism only at the caulonemata stage.

Keywords: bryophytes, gravisensitivity, UV irradiation, carbo-

hydrate metabolism.




