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Вступ

Три ва лі до слі джен ня гра ві мор фо ге не зу бріо фі тів 
спри яли де таль но му ек спе ри мен таль но му вив чен
ню гра ві ре ак цій на різ них ста ді ях он то ге не зу мо хо
по діб них (Ripetskyj et al., 1998; Demkiv et al., 2009; 
Lobachevska, Khorkavtsiv, 2014). Вста нов ле но, що 
гра ві ре ак ції є ви дос пе ци фіч ни ми та змі ню ють ся 
за леж но від ста дій роз ви тку га ме то фі ту й еко ло
гіч них фак то рів. За га лом, от ри ма ні ре зуль та ти під
твер ди ли роль мо хів як ек спе ри мен таль ної мо де
лі у до слі джен нях гра ві мор фо ге не зу і є важ ли вим 
до пов нен ням для з'ясування участі сили тя жін ня в 
жит тє вій стра те гії бріо фі тів. 

Про дов жу ють ся до слі джен ня дов го три ва ло го 
ви ро щу ван ня рос лин у Кос мо сі з ме тою ус піш
ної реа лі за ції пос лі дов них ге не ра цій та от ри ман ня 
до зрі ло го на сін ня, що об ме же но умо ва ми лі таль
них апа рат них за со бів і мік ро гра ві та ції (Kordyum, 
2014). Тому важ ли во про ана лі зу ва ти най більш 
враз ли ві до стре сор но го впли ву ста дії ре про дук
тив но го роз ви тку різ них рос лин та ви зна чи ти по
тен цій но стій кі цик ли ге не ра тив ної сис те ми до 
умов мік ро гра ві та ції. 

Ме тою да ної ро бо ти було до слі ди ти вплив гра ві
та ції на фор му ван ня ор га нів ве ге та тив но го й ге не
ра тив но го роз мно жен ня дея ких ви дів мо хів, про
ана лі зу ва ти гра ві чут ли вість жі но чих і чо ло ві чих 
осо бин, ви зна чи ти стій кість різ носта те вих рос лин 
до гі пок сії та окис ню валь но го стре су в умо вах змі
не ної гра ві та ції.

Матеріалитаметоди

Об'єктом до слі джен ня були при род ні зраз ки та ла
бо ра тор ні куль ту ри ви дів мо хів: Bryum argenteum 
Hedw., B. pseudotriquetrum (Hedw.) P. Gaertn.,  
B. Mey. & Scherb., Leptobryum pyriforme (Hedw.) 
Wilson, Physcomitrella patens (Hedw.) Bruch & 
Schimp., Pohlia nutans (Hedw.) Lindb. Усі зраз ки ві
діб ра но з око лиць Льво ва в од на ко вих клі ма тич них 
умо вах, ок рім B. pseudotriquetrum, один зра зок яко го 
був зі бра ний в Ан тарк ти ці, а ін ший – у Львівській 
об лас ті. Всьо го було про ана лі зо ва но 250 рос лин.

Ла бо ра тор ну куль ту ру всіх ви дів от ри му ва ли зі 
спор, які ви сі ва ли на жи виль не ага ри зо ва не се ре
до ви ще Кно па в чаш ки Пет рі та ви ро щу ва ли в лю
мі неста ті в кон трольо ва них умо вах тем пе ра ту ри та 
ос віт лен ня (Demkiv et al., 1997). 

Лис тостеб ло ві па го ни B. pseudotriquetrum, які 
сфор му ва ли ся за 20–25 днів на про то не мі, пе ре но
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ве ге та тив но й ге не ра тив но. Од нак, ста те ве роз мно
жен ня та роз сі ван ня спор мо хів час то об ме же не 
клі ма тич ни ми умо ва ми, і тоді безста те ва ре про дук
ція стає ви зна чаль ною ста ді єю жит тє вої стра те гії 
та ефек тив ним ме ха ніз мом швид ко го ло каль но го 
за се лен ня й за крі п лен ня моху на пев ній те ри то рії 
(Glime, 2006; Frey, Kürschner, 2010). 

Ус та нов ле но, що гра ві чут ли вість ор га нів га ме то
фі ту двох зраз ків Bryum pseudotriquetrum із клі ма тич
но від мін них при род них ло ка лі те тів (Ан тарк ти ки 
і Львівської обл.) від різ ня єть ся. За зви чай для ба
гатьох ви дів мо хів гра ві чут ли вою є юве ніль на ста
дія – про то не ма, тоді як па го ни мо жуть і не про яв
ля ти тро піз му. Про те, у куль ту ри B. рseudotriquetrum 
зі зраз ка з Ан тарк ти ки гра ві чут ли ви ми були па го ни 
(рис. 1, a), а в та кої з око лиць Льво ва гра ві троп но 
рос ла про то не ма, при чо му па го ни мен ше реа гу ва
ли на гра ві та цію (рис. 1, b). Пі сля гра вісти му ля ції 
в па зу хах лист ків па го нів ан тарк тич ної еко мор фи 
моху утво рю ва ли ся чис лен ні ри зо їд ні буль боч ки, 
а у львівської – вони фор му ва ли ся на ви дов же них 
ри зо їд них сто ло нах (рис. 1, а, b). 

си ли на се ре до ви ще Кно па з 0,2%вою глю ко зою у 
вер ти каль но роз мі ще ні чаш ки Пет рі, де па го ни ре
ге не ру ва ли, по тім ви три му ва ли впро довж 14 днів у 
тем ря ві. Спо чат ку от ри му ва ли ре ге не ра тив ну вто
рин ну про то не му, а ще за 5−7 днів лис тостеб ло ві 
па го ни. Для ана лі зу гра ві чут ли вості двох зраз ків 
B. pseudotriquetrum ви зна ча ли кути зги ну про то не
ми і па го нів че рез 12 год пі сля гра вісти му ля ції.

На 20ден ній про то не мі L. рyriforme у двох ва рі
ан тах (пі сля гра вісти му ля ції та клі носта ту ван ня) 
під ра хо ву ва ли кіль кість ри зо їд них буль бо чок. Для 
мо де лю ван ня мік ро гра ві та ції ви ко ристо ву ва ли го
ри зон таль ний клі ностат зі швид кістю 2 об./хв. 

У ла бо ра тор ній куль ту рі P. patens і B. argenteum 
про ана лі зо ва но ста те ву струк ту ру й про дук тив
ність: ви зна че но кіль кість жі но чих і чо ло ві чих рос
лин, ста те вих ор га нів (жі но чих і чо ло ві чих га ме
тан гі їв) та спо ро го нів за умов ста лої дії 1 g і пі сля 
клі носта ту ван ня. Для ви зна чен ня жит тє здат ності 
спор P. patens, що утво ри ли ся у ла бо ра тор них умо
вах, їх ви сі ва ли на ага ри зо ва не се ре до ви ще, під ра
хо ву ва ли кіль кість про рос лих спор та ана лі зу ва ли 
ріст і роз ви ток про то нем них дер нин.

Для ви зна чен ня ак тив ності ал ко голь де гід ро
ге на зи (АДГ) у B. argenteum ви ко риста ли стан
дарт ні ме то ди ки (Porterfield et al.; 2003; Rohozhyn, 
Rohozhyna, 2016). Для сти му ля ції гі пок сії чаш ки з 
куль ту ра ми за ли ва ли дис тильо ва ною во дою, а че
рез добу пе ре но си ли на 12 год на клі ностат. АДГ
ак тив ність ана лі зу ва ли ок ре мо у жі но чих і чо ло ві
чих рос лин моху пі сля гі пок сії й клі носта ту ван ня 
на спек тро фо то мет рі Analytic Jena Specord 210 Plus 
при λ = 510 нм. 

Для ана лі зу ста ну ан ти ок си дант ної сис те ми в 
па го нах B. argenteum пе ред фор му ван ням га ме тан
гі їв і на ста дії їхньо го ут во рен ня ви зна ча ли вміст 
пе рок си ду вод ню, діє но вих кон'югатів (ДК) та ма
ло но во го ди аль де гі ду (МДГ) за стан дарт ни ми ме
то ди ка ми (Musyenko et al., 2001).

До слі ди по вто рю ва ли три чі, ві ро гід ність різ ни ці 
між се ред ні ми зна чен ня ми по каз ни ків вста нов лю
ва ли за кри те рі єм Стью ден та. Від мін ності вва жа ли 
ві ро гід ни ми при зна чен ні p < 0,05 (Lakyn, 1990).

Результатитаобговорення

Ана ліз ре про дук тив но го роз ви тку дея ких ви дів 
мо хів за вер шує цикл ро біт про вплив зем но го тя
жін ня на он то ге нез бріо фі тів (Demkiv et al., 2009; 
Lobachevska, Khorkavtsiv, 2014; Khorkavtsiv et al., 
2016). Як пра ви ло, біль шість мо хів роз мно жу єть ся 

Рис. 1. Дві екоморфи Bryum рseudotriquetrum з різною 
гравічутливістю органів гаметофіту: а – антарктична, 
з гравічутливими пагонами, в основі яких утворилися 
бульбочки; b – львівська, з гравічутливою протонемою й 
менш чутливими пагонами та ризоїдними бульбочками 
на протонемних столонах. Масштаб: a, b – 1,5 см, на 
врізках a, b – 400 мкм

Fig. 1. Two ecomorphs of Bryum рseudotriquetrum with dif
ferent gravisensitivity of gametophyte organs: a – Antarctic, 
with gravisensitive shoots, which formed brood tubers at the 
base; b – Lviv, with gravisensitive protonemata, less sensitive 
shoots and rhizoid tubers on protonemata stolons. Bar: a, b – 
1,5 cm; bar on the inserts – 400 μm
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У від по відь на пе ре орі єн та цію гра ві троп ної про
то не ми і па го нів B. рseudotriquetrum з вер ти каль но го 
на го ри зон таль не по ло жен ня пос ту по во зги на ла ся 
вер хів ка про то не ми або па го на внас лі док змі щен
ня рос то вої зони. Ве ли чи на кута зги ну вер хі вок па
го нів і апі каль них клі тин про то не ми була по каз ни
ком чут ли вості рос лин до гра ві та ції, яка три ва ла 12 
год (табл. 1). 

Отже, вста нов ле но, що про то не ма й па го ни 
зраз ків B. рseudotriquetrum поріз но му реа гу ва ли на 
вплив гра ві та ції. Не га тив ний гра ві тро пізм власти
вий па го нам ан тарк тич ної та про то не мі львівської 
еко морф, тоді як про то не ма й па го ни зраз ків, від
по від но, з Ан тарк ти ки і око лиць Льво ва не про яв
ля ли чіт ко го тро піз му.

От же, гра ві чут ли вість про то не ми й га ме то фо рів 
B. pseudotriquetrum сфор му ва ла ся за леж но від еко
ло гіч них умов. Ма буть, адап та ція до умов ко рот
ко го ве ге та цій но го пе ріо ду Ан тарк ти ки спри яла 
під ви щен ню гра ві чут ли вості га ме то фо рів моху, на 
яких за кла да ли ся ор га ни ве ге та тив но го роз мно
жен ня. Різ ні гра ві ре ак ції на бу ли пе ре ва ги у жит тє
вій стра те гії B. pseudotriquetrum у стре со вих умо вах 
Ан тарк ти ки, на прик лад під час по те п лін ня або за
то п лен ня. Мож на при пус ти ти, що лише ут во рен
ня над субстра том не га тив но гра ві троп них га ме то
фо рів дало змо гу енер ге тич но за без пе чи ти швид ке 
ве ге та тив не роз мно жен ня ри зо їд ни ми буль боч ка
ми й спри яло ви жи ван ню й роз мно жен ню рос лин 
під час ко рот ко три ва ло го вес ня но го пе ріо ду Ан
тарк ти ки. Тоб то, у від мін них еко ло гіч них умо вах 
сфор му ва ли ся спе ціа лі зо ва ні гра ві ре ак ції, що було 
ви рі шаль ним для стра те гії ви жи ван ня, ут во рен ня 
мо хо во го по кри ву й по ши рен ня B. pseudotriquetrum 
у різ них клі ма тич них умо вах. У трав'яних рос лин, 
на прик лад у Deschampsia antarctica Desv., за умов 
Ан тарк ти ки сфор му ва ла ся спе ци фіч на ати по ва 
струк ту ра ме зо фі лу з чис лен ни ми ве зи ку ла ми, що 

Таблиця 1. Вплив гравітації на величину кута згину
верхівкипротонемитапагонівмохуBryum pseudotriquetrum 
(культуризізразківзрізнихкліматичнихзон) 

Table 1. Influence of gravity on the angle of bending
of protonemata apex and shoots of the moss Bryum 
pseudotriquetrum (сultures of moss samples from various
climaticzones)

Варіанти 
досліду

B. рseudotriquetrum (кут, градуси)

Антарктика околиці Львова

Протонема 0 84, 7 ± 2,1

Пагони 79,3 ± 4,3 2,8 ± 0,2

Рис. 2. Протонема Leptobryum pyriforme з виводковими 
тільцями: більша їхня кількість на протонемі під час 
гравістимуляції (а), ніж без такої (b); стрілкою вказано 
на виводкове тільце моху. Масштаб: а, b – 500 мкм, на 
врізці b – 100 мкм

Fig. 2. Protonema of Leptobryum pyriforme with brood 
bodies: a – more numerous brood bodies on gravitropic 
protonema, than on nоt gravitropically stimulated 
protonema (b); arrow points the brood body. Ваr: a, b –  
500 μm; bar on the insert b – 100 μm
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про лі ну та ПЕГ6000 на гра ві за леж не ут во рен ня 
ви вод ко вих ті лець моху L. рyriforme, що зде біль шо
го тра п ля єть ся на зво ло же но му ґрун ті (табл. 2).

Ви зна че но, що пі сля гра вісти му ля ції ви вод ко
вих ті лець утво рю ва ло ся біль ше в усіх ва рі ан тах 
до слі ду (табл. 2). Фор му ван ня їх на гра ві троп ній 
про то не мі сти му лю вав 3%вий ПЕГ, по рів ня но з 
негра вісти мульо ва ною про то не мою та пі сля клі
носта ту ван ня. Від зна че но, що не знач на втра та 
води в субстра ті сти му лює ут во рен ня спе ціа лі зо
ва них ор га нів ве ге та тив но го роз мно жен ня, про те 
вплив 5%вого ПЕГу на фор му ван ня ви вод ко вих 
ті лець L. pyriforme був на ба га то ток сич ні шим. Його 
ін гі бую ча дія змен шу ва ла ся зав дя ки про лі ну та гра
ві та ції (табл. 2). Ра ні ше для B. argenteum вста нов ле
но, що ПЕГ, АБК та са ха ро за іні цію ва ли ут во рен ня 
гем на по віт ря ній роз га лу же ній хло ро не мі на світ лі 
(Lobachevska, Rabyk, 2012).

Отже, за умов вод но го де фі ци ту по ля ри зую ча 
дія гра ві та ції може ви ко ну ва ти ос мо ре гу ля тор ну 
функ цію та при зво ди ти до іні ціа ції від нов лен ня й 
по си лен ня ве ге та тив но го роз мно жен ня. У та кий 
спо сіб біль ша всмок ту валь на сила чис лен них апі
каль них клі тин гра ві троп ної про то не ми до пев ної 
міри мог ла під три ма ти вод ний ба ланс і, оче вид но, 
сти му лю ва ти роз ви ток спе ціа лі зо ва них ви вод ко
вих ор га нів. За не спри ят ли вих еко ло гіч них умов це 
спри яє під ви щен ню ос мо тич но го тис ку клі тин на 
ран ніх ета пах роз ви тку рос лин, оп ти мі зує ре про
дук тив ну спро мож ність та за без пе чує збіль шен ня 
мо хо во го по кри ву.

Мо дел лю для до слі джен ня ге не ра тив но го роз
мно жен ня в умо вах змі не ної гра ві та ції був од но
дом ний вид Physcomitrella patens, он то ге не тич ний 
цикл яко го у ла бо ра тор ній куль ту рі три вав два мі
ся ці. Для моху власти ва ви со ка гра ві чут ли вість та 
спе ци фіч ні гра ві ре ак ції на різ них ста ді ях роз ви тку: 

ек ра ну ють УФра діа цію, та інші мор фо ге не тич ні 
за хис ні ре ак ції (Taran et al., 2007). Уна слі док того, 
що в Ан тарк ти ці рос ли ни про тя гом ве ге та цій но го 
пе ріо ду за зна ють три ва ло го впли ву низьких тем
пе ра тур, над мір но го УФоп ро мі нен ня, за то п лен ня 
(Ozheredova et al., 2015), в них мог ли роз ви ну ти ся 
ком плекс ні ме ха ніз ми стій кості до екст ре маль них 
фак то рів, які за без пе чи ли їхнє ви жи ван ня за та ких 
умов.

Для ін шо го гра ві чут ли во го виду Leptobryum 
pyriforme упер ше ек спе ри мен таль но вста нов ле но, 
що роз ви ток ви вод ко вих ті лець, які є ор га на ми 
ве ге та тив но го роз мно жен ня і за па сан ня по жив
них ре чо вин, яви ще гра ві за леж не. Пі сля гра вісти
му ля ції ви вод ко ві тіль ця L. pyriforme утво рю ва ли
ся швид ше й уд ві чі біль шій кіль кості, ніж, якщо 
про то не му не під да ва ли век тор ній дії гра ві та ції 
(рис. 2). Пі сля клі носта ту ван ня ви вод ко ві тіль ця 
L. pyriforme за кла да ли ся із за піз нен ням і в меншій 
кількості, по рів ня но з гра вісти мульо ва ною про то
не мою дер ни ною.

От же, уна слі док різ ної чут ли вості ста дій он то ге
не зу й ак се ле ра ції ве ге та тив но го роз мно жен ня гра
ві та ція мо ди фі кує ре про дук тив ну стра те гію мо хів, 
спри яю чи їхньо му ви жи ван ню за не спри ят ли вих 
умов.

В екст ре маль них умо вах вод но го де фі ци ту ве
ге та тив не роз мно жен ня спе ціа лі зо ва ни ми ви вод
ко ви ми ор га на ми за без пе чує не лише ло каль не 
по ши рен ня моху, по лег шую чи по гли нан ня й ут
ри ман ня води, а й під трим ку по пу ля ції зав дя ки 
три ва ло му збе ре жен ню бан ку жит тє здат них ді ас
пор (Lobachevska, Rabyk, 2012). За стре со вих умов 
по су хи ос мо тич но ак тив ний про лін спри яє під ви
щен ню вод но го по тен ціа лу клі тин рос лин, змен
шу чи рі вень їхньо го по шко джен ня (Kordyum et al., 
2003; Vayner et al., 2014). Ви зна че но взає мов плив 

Таблиця 2. Вплив осмотично активних речовин на гравізалежне формування виводкових тілець на 20-денній протонемі
Leptobryum pуriforme 

Table 2. Effectofosmoticactivesubstancesonthegravity-dependentformationofbroodbodieson20-dayprotonemaofLeptobryum
pуriforme 

Умови досліду
Кількість виводкових тілець / 1 дернина, шт.

після гравістимуляції після кліностатування на світлі

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 ―
Протонема на світлі (контроль) ― ― 30,4 ±2,0
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в умо вах 1 g P. patens утво рю ва ла гра ві троп ні про
то нем ні сто ло ни, гра ві чут ли ві га ме то фо ри та спі
раль ну дер ни ну (Demkiv et al., 2009). Фе но тип ні 
мо ди фі ка ції гра ві ре ак цій, без сум ні ву, роз ши ри ли 
сис те му адап та ції виду до спе ци фіч них умов міс
цез ростань, зок ре ма на во ло гих пе ре ора них ґрун
тах. 

Гра ві чут ли вість P. patens ви зна ча ли в ста ціо нар
них умо вах 1 g та пі сля 14ден но го го ри зон таль но
го клі носта ту ван ня. Як у кон тро лі, так і пі сля клі
но ро та ції, на па го нах дер ни ни пе ре ва жа ли чо ло ві
чі голі ста те ві ор га ни (табл. 3), хоча їх нє ут во рен ня 
за три му ва ло ся на 9–10 днів.

Як свід чать на ве де ні у табл. 4 ре зуль та ти ана лі зу 
роз ви тку ге не ра тив них ор га нів та ста те вої струк
ту ри дво дом но го виду Bryum argenteum, пі сля клі
носта ту ван ня кіль кість чо ло ві чих рос лин із га ме
тан гія ми збіль шу ва ла ся, а жі но чих змен шу ва ла ся, 
хоча кіль кість фер тиль них рос лин не змі ню ва ла ся. 
Крім того, ан те ри дії за кла да ли ся швид ше, по рів
ня но з кон тро лем та жі но чи ми рос ли на ми з ар хе
го нія ми. На від мі ну від P. patens, елі мі на ція век тор
ної дії гра ві та ції вия ви ла ся на віть ефек тив ною для 
чо ло ві чих рос лин B. argenteum – пі сля кли носта
ту ван ня ар хе го ні їв у мо хо вих дер ни нах утво ри ло
ся мен ше, а ан те ри ді їв біль ше. Ві до мо, що як для 
од но дом них, так і дво дом них бріо фі тів ха рак тер
ною є про тан д рія – ан те ри ді їв за кла да єть ся біль ше 
і до зрі ва ють вони ра ні ше за ар хе го нії, саме в та кий 
спо сіб га ран ту єть ся біль ша ймо вір ність за плід нен
ня.

Таблиця 3. ОцінкастатевоїпродуктивностімохуPhyscomitrella patens 

Table 3. Evaluationofsexualproductivityofthemoss Physcomitrella patens 

Умови досліду
Кількість статевих органів, шт. Кількість, %

архегонії антеридії фертильні пагони спорогони

Контроль 85,2 ± 2,4 230,0 ± 3,5 67,8 ± 1,7 88,6 ± 3,9

Кліностатування 79,7 ± 1,8 158,6 ± 2,7 59,7 ± 2,1 79,9 ± 4,1

Рис. 3. Дернина Physcomitrella patens із зануреними у 
перихеціальні листки круглястими коробочками: а – 
контроль, b – після кліностатування. Масштаб – 2 мм

Fig. 3. Turf of Physcomitrella patens with roundish capsules 
immersed in perichaetial leaves: а – control; b – after 
clinorotation. Bar: 2 mm

Таблиця 4. Статеваструктуратапродуктивністьдводомного
видумохуBryum argenteum

Table 4. Sexual structure and productivity of the dioecious
speciesBryum 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
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но ефект клі носта ту ван ня на АДГак тив ність чо ло
ві чих і жі но чих рос лин B. argenteum пі сля гі пок сії 
(рис. 4).

Ус та нов ле но, що ак тив ність АДГ фер тиль них рос
лин від різ ня єть ся. Вища фер мен та тив на ак тив ність 
у чо ло ві чих рос лин, оче вид но, зу мов ле на біль ши ми 
енер ге тич ни ми ви тра та ми на фор му ван ня ан те ри ді
їв, яких утво рю єть ся знач но біль ше, ніж ар хе го ні їв. 
Пі сля клі носта ту ван ня ак тив ність фер мен ту обох 
ста тей під ви щу ва ла ся при близ но в 1,4 рази. Ві до мо 
(Stark et al., 2000), що ста те вий ди мор фізм мо хів, зу
мов ле ний різ ною швид кістю рос ту, ме та бо ліз мом, 
біо ма сою й три ва лістю до зрі ван ня га ме тан гі їв, за
без пе чу єть ся на сам пе ред про це са ми фо то син те зу 
та ди хан ня, а біль ша кіль кість у дер ни ні чо ло ві чих 
рос лин за ле жить як раз від їхньої ін тен сив ності. 
Оче вид но, зав дя ки ак тив ності АДГ за умов гі пок
сії від бу ла ся пе ре бу до ва фі зіо ло гіч них функ цій, що 
спри яло швид шо му ут во рен ню чо ло ві чих рос лин з 
ан те ри дія ми та роз ви тку то ле рант ності моху. 

Як свід чать ре зуль та ти ек спе ри мен таль них до
слі джень та ог ля до вих ро біт, мік ро гра ві та ція як 
стре со вий чин ник іні ці ює збіль шен ня ак тив ності 
ком по нен тів ан ти ок си дант ної сис те ми (Porterfield, 
2003; Chebli, Geitmann, 2011; Kordyum, 2014; 
Nedukha, 2015). Од ним з мо ду ля то рів ме та бо ліз му 
в умо вах стре су є ак ти ва ція пе рок сид но го окис лен
ня лі пі дів (ПОЛ), яка є пер шою лан кою у роз ви тку 
ре ак цій, що за пус ка ють сис те ми за хис ту клі тин та 
ор га ніз му (Kordyum et al., 2003). На сьо го дні від
сут ня ін фор ма ція про змі ни ак тив ності ан ти ок си

Для B. argenteum гра ві тро пізм власти вий ре ге
не ра тив ній про то не мі та спо ро фі ту (Lobachevska, 
2006), хоча за зви чай у бріо фі тів гра ві чут ли ви ми є 
про то нем на дер ни на зі спор і га ме то фо ри. Вста
нов ле но, що швид кість рос ту й кут гра віз ги ну 
про то не ми, от ри ма ної уна слі док ре ге не ра ції жі
но чих га ме то фо рів, були де що біль ши ми, ніж у чо
ло ві чих. Слід за зна чи ти, що вто рин на про то не ма 
швид ше де ди фе рен ці ює у хло ро не му й кау ло не му, 
знач но то ле рант ні ша до ви су шу ван ня та за три мує 
біль ше во ло ги, що спри яє га лу жен ню й ут во рен ню 
бруньок у не спри ят ли вих при род них умо вах. Ок рім 
того, гра ві та ція ін ду кує мор фо ге не тич ні про це си, 
сти му люю чи гра ві мор фо зи бруньок на апі каль них 
клі ти нах вто рин ної гра ві троп ної про то не ми мо хів 
(Ripetskyj et al., 1998). Отже, гра ві ре ак ції є ви до 
с пе ци фіч ни ми і не ви клю че но, що гра ві чут ли вість 
вто рин ної ре ге не ра тив ної про то не ми B. argenteum і 
P. patens може бу ти адап тив ною функ ці єю у жит тє
вій стра те гії бріо фі тів. 

У ба гатьох ви дів мо хів ста те ве роз мно жен ня мож
ли ве лише за на яв ності вод ної плів ки, тому ви со ка 
во ло гість се ре до ви ща є об'єктивною не об хід ністю 
їхньої жит тє ді яль ності (Glime, 2006). Час то рос ли
ни моху зна хо дять ся під во дою, від чу ваю чи неста чу 
кис ню. Гі пок сія як стре со вий чин ник пев ною мі
рою ні ве лю єть ся ак тив ністю де гід ро ге наз пен тоз
но го цик лу, зок ре ма ал ко голь де гід ро ге на зою (АДГ).

У за то п ле них зраз ках B. argenteum ак тив ність 
АДГ була ви ща, по рів ня но з рос ли на ми, які рос ли 
у звич них умо вах зво ло жен ня. Нами про ана лі зова
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У кон тро лі вміст Н
2
О

2
 у га ме то фо рах з га ме тан

гія ми не від різ няв ся від рос лин, які не утво рю ва ли 
ста те вих ор га нів (рис. 5). Од нак, вже 48го дин не 
клі носта ту ван ня вия ви ло ся стре со вим чин ни ком, 
особ ли во для рос лин з га ме тан гія ми, уна слі док 
чого різ ко під ви щив ся вміст пе рок си дів. 

Про ак ти ва цію окис них про це сів свід чить іс тот
не збіль шен ня вмісту пер вин них про дук тів – діє
но вих кон'югатів та не знач не під ви щен ня мар ке ру 
роз ви тку дест рук тив них про це сів у лі під ній ком по
нен ті мем бран МДА пі сля 96 год клі носта ту ван ня 
(рис. 5). 

дант ної сис те ми у мо хів за леж но від сили тя жін ня. 
З цією ме тою ви зна чи ли вміст пе рок си ду вод ню як 
ін дук то ра ан ти ок си дант ної за хис ної сис те ми та ди
на мі ку пер вин них і кін це вих про дук тів лі по пе рок
си да ції у га ме то фо рах B. argenteum без га ме тан гі їв і 
на ста дії фор му ван ня ста те вих ор га нів.

Ре зуль та ти ана лі зу вмісту пе рок си ду вод ню у 
га ме то фо рах свід чать про за леж ність кіль кості 
пе рок си ду від ста дій он то ге не зу й три ва лості клі
носта ту ван ня та вищу чут ли вість па го нів до змі
ни гра ві та ції під час фор му ван ня ста те вих ор га нів 
(рис. 5). 

Рис. 5. Вміст пероксиду водню, дієнових кон'югатів та малонового диальдегіду (МДА) у пагонах Bryum argenteum 
залежно від тривалості кліностатування: 1 – перед формуванням статевих органів, 2 – на стадії дозрівання гаметангіїв; 
дернина без гаметангіїв (а), з антеридіями (b) та архегоніями (c). Масштаб – 2,5 мм 

Fig. 5. Content of hydrogen peroxide, diene conjugates and malonic dyaldehyde (МDА) in shoots of Bryum argenteum 
depending on clinorotation duration: 1 – before formation of sexual organs; 2 – at the stage of gametangia maturation; turf 
without gametangia (a), with antheridia (b) and archegonia (c). Bar: 2.5 mm

Тривалістькліностатування,год
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Ви зна че но, що гра ві ре ак ції спри яють фе но тип
ній пластич ності бріо фі тів і ма ють адап тив не зна
чен ня у жит тє вій стра те гії виду.

Подяки

Ви слов лює мо по дя ку к.б.н., с.н.с. І.С. Да нил кі ву за ви
зна чен ня зраз ків Bryum pseudotriquetrum.

Ро бо та ви ко на на в рам ках Цільо вої ком плекс ної 
про гра ми НАН Ук ра ї ни з нау ко вих кос міч них до слі
джень на 2012–2016 рр.
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Вста нов ле но, що впро довж усьо го пе ріо ду клі
носта ту ван ня вміст діє но вих кон'югатів на ста дії 
фор му ван ня ста те вих ор га нів був на 40–50% ви
щим, ніж у рос лин без га ме тан гі їв, а збіль шен ня 
кон цен тра ції МДА роз по чи на ло ся на 4 добу в двох 
ва рі ан тах до слі ду (рис. 5). Тоб то, під впли вом змі
не ної сили тя жін ня збіль шив ся вміст по чат ко вих 
про дук тів ПОЛ, а кіль кість кін це вих ме та бо лі тів 
лі по пе рок си да ції впро довж 2 діб клі носта ту ван
ня збе рі га ла ся на рів ні кон тро лю. Оче вид но, така 
три ва лість гра ві та цій но го стре су ще зна хо ди ла ся в 
ме жах то ле рант ності B. argenteum до окис ню валь
них про це сів. Ві ро гід не збіль шен ня кіль кості МДА 
було за фік со ва но лише на 4 добу клі носта ту ван ня, 
що, оче вид но, зу мов ле но част ко вим ви сна жен ням 
ре сур сів ан ти ок си дант ної сис те ми внас лі док ут во
рен ня но вих ра ди ка лів. Знач но чут ли ві ші до гра
ві та цій но го стре су були па го ни на піз ні шій ста дії 
роз ви тку – з га ме тан гія ми, че рез що, від по від но, 
ін тен сив ність ок си дант них ре ак цій була ви щою.

Отже, за леж но від ста дії роз ви тку рос лин і впли
ву гра ві та ції на ди фе рен ціа цію га ме тан гі їв змі ню ва
ла ся ре ак цій ність сис те ми окис нен ня B. argenteum. 
Пі сля дист ре су ак тив ність про ок си дант но го пулу 
змен ши ла ся май же до рів ня кон тро лю, що є по каз
ни ком зво рот ності дест рук тив них про це сів, які ви
ник ли в зв'язку зі змі ною век тор ної дії гра ві та ції та 
роз ви тком то ле рант ності до під ви щен ня окис ню
валь но го по тен ціа лу.

Висновки

Ге не ра тив не (ста те ва струк ту ра і про дук тив ність) 
та ве ге та тив не роз мно жен ня різ них ви дів мо хів є 
гра ві за леж ним про це сом. От ри ма ні ре зуль та ти є 
ва го мим до пов нен ням для з'ясування при ро ди ре
про дук тив ної стра те гії й біо ло гії роз ви тку бріо фі тів 
в умо вах ста лої та змі не ної век тор ної дії гра ві та ції.

Фор му ван ня ста те вих рос лин і ор га нів, пе ре важ
но чо ло ві чих, є чут ли ві шим до впли ву еко ло гіч них 
чин ни ків – змі ни гра ві та ції та окис ню валь но го 
стре су, ос кіль ки пот ре бує знач них енер ге тич них 
ре сур сів.

За умов вод но го де фі ци ту по ля ри зую ча дія гра
ві та ції оп ти мі зує ос мо ре гу люю чу функ цію клі тин, 
спри яю чи роз ви тку спе ціа лі зо ва них ви вод ко вих 
ор га нів та ак се ле ра ції роз ви тку мо хо вих дер нин.

Ус та нов ле но, що пі сля три ва ло го клі носта ту ван
ня мор фо ге не тич ні й фі зіо ло гіч ні про це си у різ них 
ви дів мо хів по вер та ють ся до нор ми, що свід чить 
про пос ту по вий роз ви ток стій кості до імі то ва ної 
мік ро гра ві та ції.
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Визначено особливості генеративного і вегетативного 
розмноження деяких видів мохів залежно від екологіч
них чинників. Виявлено відмінні гравіреакції двох еко
морф Bryum pseudotriquetrum, які сформувалися за різних 
кліматичних умов. Показано, що поляризуюча дія граві
тації може бути активним осморегуляторним чинником 
для посилення вегетативного розмноження та акселера
ції розвитку Leptobryum pyriforme під час сезонної нестачі 
води у природному середовищі. В умовах гіпоксії та го
ризонтального кліностатування активність алкогольде
гідрогенази (АДГ) є передумовою швидшого дозрівання 
чоловічих гаметангіїв, ніж жіночих, що забезпечує вищу 
ймовірність запліднення. Встановлено підвищену чутли
вість B. argenteum на стадії формування статевих органів 
до окиснювального стресу, ініційованого кліностатуван
ням. Зворотність фізіологічних процесів у B. argenteum 
після відновлення гравітаційного вектора можна роз
глядати як адаптацію репродуктивної системи до умов 
імітованої мікрогравітації.

Ключовіслова: гравічутливість, розмноження, 
гаметангії, мохи
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Гравизависимаямодификациярепродуктивногоразвития
мхов.Укр. бот. журн., 2016, 74(5): 488–496.
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Изучены особенности генеративного и вегетативно
го размножения некоторых видов мхов в зависимости 
от экологических факторов. Установлено, что в раз
ных климатических условиях у двух экоморф Bryum 
pseudotriquetrum сформировались различные гравиреак
ции. Выявлено, что поляризующее действие гравитации 
может быть активным осморегуляторным фактором, 
влияющим на возобновление вегетативного размноже
ния и усиленного развития Leptobryum pyriforme в услови
ях сезонного недостатка влажности в естественной сре
де. В условиях гипоксии и горизонтального клиностати
рования активность алкогольдегидрогенази (АДГ) мо
жет оказывать большее влияние на созревание мужских 
гаметангиев, чем женских, что обеспечивает высокую 
вероятность оплодотворения. Определена повышенная 
чувствительность B. argenteum на стадии формирования 
половых органов к окислительному стрессу, вызываемо
го клиностатированием. Обратимость физиологических 
процессов у B. argenteum после возобновления гравита
ционного вектора можно рассматривать как адаптацию 
репродуктивной системы к условиям имитированной 
микрогравитации. 

Ключевыеслова: гравичувствительность, размножение, 
гаметангии, мхи
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