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Актуальність пройдеми. Пізнання механізмів регуляції росту 1 

морфогенезу в одяївю в найважливіших проблем фізіології розвитку 
рослин. Протонема мохів як одномірна нитчаста структура, виявила­
ся перспективним об"вктом, на якому легко можна експериментувати 
як в окремими клітинами мвристематачвого типу, так 1 II похідни­
ми. які знаходяться на різних ступенях клітинної диференціації 
(Двмків. Ситник, 1985). Нитчаста форма створила умови для вияв­
лення "в чистому вигляді" основних мзрфоге неточних проявів, таких 
як полярність, симетрія, регенерація, диференціація та Інших.

Першим кроком розвитку як рослинного (Bentгир, 1964), так 1 
тваринного організму (Белоусов, 1987) в поляризація спочатку сню 
лярних яйцеклітин чи спор 1 формування на їх основі внутрішньо­
клітинних градієнтів. Біоелектрична поляризація верхівкових клі­
тин протонеми відображається нв полярному проникненні Іонізованих 
люмінесцентних барвників (Демкив, Ситник, 1985), а також нв наяв­
ності біоелектричного поля (Bentrup, 1964). В останні роки сфор­
мувалася думка про те, що необхідною ланкою в реалізації вадо- 1 
екзогенних стимулів морфогенезу, поряд з Са2+, в внутрішньоклі­
тинний pH (Вива, Nuccitelli, 1964; Eppel, 1990). Однак загашаєть­
ся відкритим питання, яким чином полярні властивості клітини мо­
жуть впливати на вирвжвність фізіологічних градієнтів, ріст та 
формування клітинної стінки в процесі розвитку рослинного орга­
нізму.

Мыта і завдання роботи. Мета роботи полягала у виясненні ме­
ханізмів поляризації клітин, характеру II проявів у процесі росту 
1 диференціації клітин, впливу поляравації на становлення ннутрі-
1 міжклітинних концентрацШшх 1 метаболічних градієнтів, зв"язху 
функціональної Із часовою та структур*® організаціє® клітин те 
впливу ехао- 1 ендогенних факторів на їх вирвжввіоть.

У процесі виконання роботи визначилися б основних напрямків, 
метою яких було вияснити:

1) характер 1 особливості біоелектричної поляржвації функ- 
ціонвльав-актинаа клітин;

2) вплив екзогенних фітогормонів на мембраннжЯ транспорт Іо­
нізованих люмінесцентних барвників;

3) роль Іонів Са2+ 1 pH, в процесах полярного росту 1 дяф& 
ревцІацІТ клітин протонеми мохів;



4) часову організацію галуження Інтеркалярних клітин 1 фор­
мування бруньок гаметофорів;

б) структурну організацію мїкрофІОрил целюлози, ядер 1 хло­
ропластів, а також їх аміни в процесі диференціації хлітин 1 фор­
мування багатоклітинної рослини.

Наукова новивна робота. У процесі виконання роботи одержано 
шві, раніше невідомі результати:

1. Встановлено наявність апікально-базального градієнту Са2' 
в апікальних клітинах 1 його відсутність в Інтеркалярних. Показа­
но вплив червового світле на деструкцій неявних 1 встановлення 
нових внутрішньоклітинних градієнтів Са2*.

2. Оцінено pH цитозолю в клітинах протонами 1 його емігаї в 
процесі росту, поділу 1 диференціації КЛІТИН.

3. Цитофотомвтричго проаналізовано характер впорядкування 
міжрофібржл целюлози в клітинах протонеми, встановлено Ного зміни 
ва довжиною клітин 1 в процесі диференціації каулонвми.

4. остановлено ритмічний характер поділу апікальних кл1т„н, 
галуження Інтеркалярних клітин 1 закладки бруньок гаметофорів.

5. Встановлено участь ризоїдів у гормональні* регуляції ва- 
клвдвння бруньок гаметофорів.

Практичне вивчення робота. Проведені дослідження входили до 
кошлвконих планових тем Львівського відділення Інституту ботані­
ки їм. II.Г.Холодного АН України, які координуються Науковою радою 
1Н України в проблеми 2.33.1. "Біологічні основи раціонального 
використання, перетворення та охорони рослинного світу" (Н дврж. 
рмотрації 0193 И 0І83І6). Результати досліджень дозволяють об­
грунтувати необхідність вивчення мвхав змів реалізації морфогенв- 
ву ва клітинному та молекулярному р!т л . Одержані результати бу­
дуть використані для написання монс афії "Морфогенез спорових 
рослин", а також статей в питань мс генвау 1 фізіології рослин. 
Матеріали дисертації будуть шдорис ауватися в лекціях в курсу 
"Фізіологія рослин" та в спвцкурсрі '■фізіологія росту 1 розвитку 
рослин" в університетах 1 педінс! тутах. Розроблені аналітичні 1 
експертевтальв 1 підходи ввстооог югься в науково-дослідних лабо­
раторіях, а також під час никонв л студентами курсових І диплом­
ах робіт.

ЛНБ їм. В. Стефаника 
АЫ України
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На захист виносяться:
1. Основні результата дослідження біоелектричної поляризації 

верхІнхових клітин протонеми фунарії вологомірної 1 вплив на ТІ 
прояв фітогормонїв та інших речовин.

2. Наслідки дослідження вмісту внутрішньоклітинних pH 1 Саг+ 
те tz аміни в процесі росту, поділу 1 диференціації клітин, а та 
мох кшт на них світла 1 фітогормонів.

3. Результата дослідження часової організації росту 1 поділу 
апікальних, галуження Інтеркалярних клітин та закладка бруньок 
гаметофорів.

4. Результати аналізів структурної організації мікрофібрил 
целпгоаи, ядер і хлоропластів у клітинах протонеми.

5. Дослідження гормональної регуляції закладки бруньок гаме­
тофорів 1 участь ризоїдів у гормональній регуляції морфогенезу.

ідшбація робота. Основні положення 1 результати робота до­
повідалися на засіданні відділу еяоморфогвнезу росши Інституту 
екології Карпат АН України (І980-І99Є рр ), Львівському відділен­
ні УНТ в 1990 р.; на І (Москва, І991) Всесоюзній конференції в 
регуляторів росту і розвитку рослин; на І (Канів, 1961), II (Чер­
нігів, 1963), Й (Паханга, 1966) 1 IV (Ужгород, 1969) Все ситних 
нарадах а клітаназго цяклу рослин; на VII (Донецьк. 1982), VIII 
(Івано-Франківоьк, 1907) і IX (Дніпропетровськ, 1992) в'їздах УВТ 
та на VIII з’їзді ВВТ (ілмв-іта, 1988); на VI Все сошному ождо- 
аіумі "Ультраструктура рослжн" (Чернігів, 1988); ва VIII конфе­
ренції ві спорових росли Середньої Авії та Казахстану (Ташкент, 
1969); IV конференції 'Електронна мікроскопія і сучасна техноло­
гія" (Кишинів, 1990); на І Всеоотній науковій конференції "Рос­
лини 1 промислове оареданвище" (Дніпропетровськ, 1990); на VII 
в'їзді бріологів Центральної 1 Східної Європи (Кіровськ, І99С); 
на III молодіжній іеонференції ботаніків Ленінграду (Сашст- 
Пвтербург, 1990); на конференції молоди ботаніків м. Львова 
(Львів, 1990); на конференції, присвяченій 90-рІчч» від дня ва - 

родженая Л.С.Лазаревна (Львів, 1991).

Публікації. Матеріали дисертації опубліковані в 15 статтях t
II тевах доповідай.

Структура і об“вм робота. Дисертаційна робота вшшдеяв за 
IJ5 сторінках машнвазпжсмого тексту» скмдьатьоя в вступу, 4
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розділів, висновків 1 списку літератури, Ілюстроване 17 таблицями 
1 26 рисунками.

РОЗДІЛ І. ОГЛЯД ЛІТЕРАТУРИ 
У розділ! викладені дані про морфогенез гаметофіту у процесі 

індивідуального розвитку мохів: поляризацію, характер росту апі­
кальної і галуження інтеркалярних клітин, цитодиференціацію 1 
формування бруньок гаметофорів, про гормональну і фоторегуляцію 
переходу нитчастого росту у тривимірний та участь внутрішньоклі­
тинних Оа2* і pHj, дихроїчних фоторецепторів 1 впорядкування мік- 
рофібрил цвлхиюеи у реалівації гормонально залежного морфогенезу
МОХІВ.

Розділ 2. МАТЕРІАЛ І МЕТОДИКА ДОСЛІДЖЕНЬ 
Об'єктом досліджень була 28-хромооомиа расе моху Ршшгіа 

bygrometrlca Hedw., в також Tetraphia pelluclda Hedw.
Вирощували протонему в чашках ПетрІ в контрольованих умгтах 

освітлення (2000-2200 лк), температури (20-22°С) І зволоження 
(90-96 X), на середовищі Кноп II в мікроелементами (Kofler, 1969) 

Темп мітозїв визначали діленням приросту кількості клітин ва 
час, за юал вони утворилися. Швидкість росту вианачалж як частку 
від ділення приросту довжини еталонів на час росту. Коефіцієнт 
галуження (X) визначали як частку від ділення кількості бічних 
галузе» на загальну кількість клітин у столові (Larpent-Gourgaud, 
1969; Двмкив и др., 1985).

Розчин фітогормонів вносили в чашки Петр і а концентраціях: 
ІОК - 0,1 - 1,0 мкіі; антиауксин - 0,6 - 60,0 мкМ, к1нетин - 0,2 - 
2,0 mkU (Ворр, 1983).

Катіонний барвник АО використовувала в концентрації 2‘Ю-6 
г/мл, аніонний уранів - ІО"4 г/ма на фоофвтно-цитратному буфері 
pH 5,2 (Деюаив, Ситних, 1985).

для визначення волхву фітогормонів ва полярність мембранно! 
прпникливооті ІОК І 2,4 Д використовувала в концентрації від 0,5 
до 500,0 мкМ, АБК - 0,4 - 200,0 мкМ. ПХІНК - 5,0 - 500,0 MKU І 
2,4 ДН» - 5,0 - 600,0 мЮІ, розчини яких готували на фосфатно- 
цжтратюму буфері pH 5,2 (Двмкив и др., 1982).

Для аналізу дифлуоресценці! клітинних обояошк, дернинки 
фарбувала протягом 5 хв при кімнатній температурі 0,05*-пим роз-



чшюм Oalcofluor white M2R New, виготовленому на фоофвтному буфе­
рі pH 7,0. (Демкив и др., 1982; Хоркашщв к др., 1984).

Авалів флуоресценції ядер проводили в фіксованих 1 флуоро 
хромовеша акридиновим оранжевим послідовних клітинах протонеми. 
Поляризован1оть хлоропластів визначали зе рівнем природної дифлу- 
оресценції хлорофілу (Двмкив и др., 1982).

Вміст мвмбранно-зв"язяного кальцію в клітинах протонеми ва- 
вначали за Інтенсивністю флуоресценції комплексу кальцію а хлор- 
тетрацикліном (Са̂'ХТЦ) (Saundera, Hepler, 19В1).

Для виміршання pKj використовували фдуоресцвіндивцетвт 
(ФДА)> який додавали в середовище до кінцевої концентрації 5 мкМ. 
(Thomas et аі., 1ЭТ9; Оглобиня, Литинокая, 1991).

Загальні білки фарбували 0,1* розчином яскраво голубого BS у 
фоофвтному буфері (pH 5,6 - 6,0) при температурі бб - 60°С протя­
гом 4 год 1 фотоматрували при довжині хвилі 60S нм (Кардвш та 
1н., 1984).

Цифровий мвтерівл обробляли статистичними методами. Для кож­
ної вибірки (25-30 вимірів) визначали серадна арифметичне, стан­
дартну похибку 1 коефіцієнт варіації. Для визначення суттввості 
рівниці між середніми арифметичними використовували критерій 
Стьпдвнта (Пяохинокиа, 1970).

Розділ 3. ОРГАНІЗАЦІЯ РОСТУ І МОРФОГЕНЕЗУ НА ЕВЕНІЛШИ 
СТАДІЇ РОЗВИТКУ ГАМЕТОФІТУ МОХІВ

Розвиток гаметофіте починається з проростання спор. Одним в  
перша проявів розвитку в поляризація клітин, що ввдв до встанов­
лення морфофівіологічних градїантів, топологічних відмінностей 1 
дафврвнціації. Поляризація індукується під чао проростання сшр 1 
легко модифікується світлом, гравітацією, фітогорюнаиї* 1 Іншими 
факторами (Кардан, 1907, 1991а; Двмхвв и др., І9в8а).

У ростучих клітинах щхугонамш P.fcygrasatrica всташнл&ш по­
лярність мембранної пронагипшх'тІ.ЕЯзоі'еннІ ІОК 1 2,4 Д прягні- 
чують полярний транспорт іонівованах лш'шсцвнтнжх барвників 1 
їх ефект ароотвв з концентрацию фітогормояїв (Оалух, 1961; Кар­
дна» 1991а). АБК, як 1 внтаауясаш ПХ1ЫК, у кярокому діапазон! 
концентрацій тато* викликав деструкцію шляршх*о транспорту 1 тим 
сильнішу, чим шідий р м іо т  фітогордану в субстраті, Шкштяая 
мешЗранвого транспорту лшівесцеїтах бараяииїв прояаляаться те-
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« я  1 під впливом роз'єднувача окислшального фосфорхловавяя t 
дихання - 2,4 динітрофеїюлу (2,4 Д®). Одержав! результати, оче­
видно, можуть свідчити про те, що полярний транспорт у клітинах 
протонеми в активним енергозалвинам процесом.

Ініціація полярності в процесі проростання спор легко вияв­
ляється методом цитофлуориметрїї 8 використанням люмінесцентного 
вонду ХТЦ (хлортвтрвциклін) нв мвмЗранао-зв’,язаяий Са2* (Каримо­
ва, Тврчевская, 1990). У процесі росту протонеми вхід Се2* лока­
лізується в зоні росту апікальних клітин. За інтенсивністю флуо­
ресценції комплексу Са̂-ХТЦ в клітинах утворюється внутрішньо­
клітинний апікально-базальний градієнт.

Максимальне Інтенсивність люмінесценції комплексу Са̂-ГГЦ 
1 найвища крутизна градієнту була встановлена при оптимальних ін­
тенсивностях освітлення (1800-2000 лк). Монохроматичне випроміню­
вання модифікує нв лише Інтенсивність люмінесценції Са̂-ХТЦ, алв
І 4ого розподіл у клітинах (рис. І).

Рис. І. Розподіл СгР* в апі­
кальних клітинах протонеми 
на монохроматичному світлі:
1 - синє Uggg-436 ям);
2 - зелена (дшх- 551 нм);
3 - ЧврВОНВ (Aggj- 653 вм).

4-годинне опромінення щютоявмних дернинок червоним світлом 
викликає росткування ростучих клітин протонеми (Дешов и др., 
Т985а). Морфогенвтичнз дія червоного світла здійснюється за два 
етапи. На первому етапі відбувається деградація біоелектричної 
полярності 1 входу іонів Се2*. На нвступаому на бічній стінці
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клітини Ініціюється росток, який пригнічує верхівковії! ріст І ак­
тивує вхід Іонів Са2+ черев верхівку І його пврвроеподіл de по то.

У процесі росту протонами примордП бокових галузок заклада­
ться  ритмічно у 3-4, 6-7, 9-Ю Інтеркалярних клітинах. Одночасно 
в ростом відбувається їх диференціація в каулонюму, на якій за­
кладаються бруньки гаметофорів. Закладка бруньок 1 формування га- 
мвтофорів завершує ювенільну стадію розвитку моху. Ріст столонІв 
протонеми дещо прискорений I диференційований: головні столона 
ростуть шиидае, а бокові галузки повільніше. Різниця між ними по­
ступово збільшується в віком протонеми. Ни встановили (Деякій. 
Кардаш, 1992), що примордії бокових галузок, які вакладаються на 
каулонвмі, ростуть не тільки повільніше, але й припиняють ріст на 
24-30 год. Зупинка 1 відновлення росту иримордіїв чітко скорельо 
ванв в диференціацією бруньок гаметофорів.

Під впливом ІОК І антиаукоиву (ПХІМК) ігвидкість росту апі­
кальних клітин була максимально» е ІОК 1 мінімальною - а антияук- 
ощюм (Солук, 1901; Дэмкив и др., І988в). Незважаючи на ріалу 
швидкість росту, тривалість мітотичного циклу суттєво не мінялася
1 стававші» приблизно 8 год (рис. 2).

Кінвтин у широких мвлшх концентрацій несуттєво вшавал в» 
ріст Інтактної протонеми 1 прискорював темп клітинних поділів в 
Ізольованих столонах, що приводило до збільшеная частоти ицдш»

Рво. 2, Вшив фітогормонів 
а» ріст 1 поділи апікальних 
клітин иротонвхи:
1 -  ІОК <0,5 мяМ);
2 - контроль;
3 - ПХГМК (5.0 мхМ).
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1 вменшеная довжини апікальних клітин. Сумісна дія кінвтину І ан- 
тиауксину, поруч в прискоренням темпу клітинних поділів, проявля­
лась у зниженні швидкості росту еталонів. ІОК спільно В ХІНЗтином 
неістотно впливають на швидкість росту 1 поділи клітин, в їх дов­
жина суттєво нв відрізнялася від контрольних.

Одержані результати свідчать про те, що екзогенна ІОК акти­
вує ріст апікальних клітин, Інгібує їх атрагуючу здатність 1 га­
луження Інтеркалярних клітин, інтиауксин у концентрації 6,0 мкіі, 
навпаки, Інгібує ріст апікальних 1 стимулює галуження інтеркаляр­
них клітин.

Ківвтин, внесении у період Ініціації бруньок гамвтофорів, 
ввнчно стимулює їх закладання 1 одночасно гальмує диференціація 
ризоїдів. Екзогенна ІОК стимулює утворення ризоїдів 1 бруньок ге­
мо тофор їв, пр підтверджує взаємозв'язок цих двох процесів. На 
підотвві одержаних результатів можна гробити висновок, ар для ут­
ворення бруньок гамвтофорів необхіднії кінетик 1 синтез Ного, 
очевидно, відбувається в ризоїдах.

У клітинах протонема біоелектрична поляризація тісно скоре- 
льована в внутрішньоклітинним розподілом основних компонентів 
клітинного метаболізму: найбільше білка було виявлено у верхівці 
апікальної клітини з максимум б районі ядра (Кардаш та 1а., 
І9В4). З віддаленням від ядра концентрація білка різко знижуєть­
ся, внаслідок чого встановлюється впік&льго-бвзальниа градієнт. У 
субапікальннх нвростутах клітинах вміст білка падає до мінімаль­
ного рівня зі слвбо вираженим центрально-периферійним градієнтом. 
Галуження Інтеркалярних клітин супроводжується різким вростанням 
вмісту загальних білків 1 відновленням внутрішньоклітинного коа- 
цвиграційгого градієнту, слідом за метаболІчно-активною клітиною 
Ідуть одна-дві малоактивні, тобто депресія Інтеркалярних клітин 
чергується з метаболічною активністю. На відстані 2-3 клітин від 
лврзюї метаболічної хвклі рухається друга, аа другою третя 1 т.д.

У клітинах протонема завчання pHj змінювалося від 6,83 і
0,02 до 7,36 і 0,02 (Дамкжв я др., 1994). У процесі росту апі­
кальної клітини завчання рН{ змінювалося ритмічно; перша макси­
мум еі середнім приростом і,з - у фаві Cj; другій максимум із се­
реда їм гначенннян класу 1,7 приблизно сиівавв Із часам ежнтвзу 
ДЯК в апікальних клітинах (Kooop et аі., 1969; Данков ■ др. 
19036). У коротких клітинах максимальне зявчввня pHj встановлене



в середній зоні. Субапікальні клітини характернвувться в серед­
ньому на 0,3 - 0.4 иижчимн значеннями рН; (тейл. І). В диференці­
йованих клітинах найнижчі значення рН{ встановлені в апікальних 1
субапікальнях клітинах ризоїдів. У хлорономі 2 кяулотам1 значення 
рН5 зросло в середньому на 0,1. ііаксдмальне вивчення pH, вотаао 
вили в клітинах бруньок гамвтофорів, а також в їх ризоїдах.
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Таблиця І.
pH цитозолх в диференційованих клітинах гаметофіту У.hygroaietrlca

Клітини
Кількість про­
аналізованих 
клітин

Середаs значення 
pH,

Ризоїдів: апікальні 102 7,21 t 0,02
субапікальні 102 6,83 і 0,02

Хяоронвмя: апікальні 421 7,26 » 0,02
субапікальні 421 6,87 * 0,02

Каулонвми: апікальні 143 7,26 * 0,02
субапікальні 143 6.92 t 0,02

Бруньки гамвтофорів 69 7,36 * 0,02
Ризоїдів гамотофорів:

апікальні 181 7,29 * 0,02
субапікальні 181 6,99 * 0,02

Зміни внутрішньоклітинного pH тісно пов"яванІ в умовами ос­
вітли ння, ивидкіств росту, диференціацівш 1 морфоіинезом 
клітин. Детальная аналіз флуоресценції стінок клітин протонеми 
Уипагіа hygrometrica, зафарбованих калькофлуором, виявив окладну 
динамічну структуру впорядкування мікрофібрил цьлшюзи (Хоркавцдж 
и др., 1965; Kardaab. 1990; Кардвш, Демків, 1990). Максимальне 
значення дмфдуоресценції було встановлене в Інтеркааярних кліти ­
нах, а найбільса варІабільнїсть впорядкування мікрофібрал целлао- 
ви - в апікальних. У куполі апікальних клітин міхрофібрала орієн­
товані переважно перпендикулярно до осі їх росту. З віддаленням 
■Ід верхівки июрояемаах клітин відбувається поступом простором 
переорієнтація мікрофібрнл цвлиаози, про цо свідчить рівень 1 на­
прямок джфлуоресценції кальдафлуору білого (табл. 2).

У прокоимвльяій ділянці апікальної клітини міхрофібриля цв- 
лхшова найоїльа віюрпдковааt • орівитоаані ввдови осі росту клі­
пни. Таким чином, в апікальних клітинах хлороюми можна виділяти 
трж вовн впорядкування: у куполі - аврпвлднкулирау до осі роту.
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у ди стальн ій  д іл я н ц і -  поздовжню, в  м едіальн ій  -  зону переходу 
ВІД поперечного до поздовжнього розміщення мікрофібрил (Кардаш, 
І 9 9 1 6 ; Двмків те  І н . , 1 9 9 2 6 ) .

Таблиця 2.
Впорядкування мікрофібрил цел ш ови  верхівкових КЛІТИН 

про тонвми У и п агіа  b y grom etrica  Hedw.

Місце В КЛІТИНІ
Хлоронема Каулонама

жива Фіксована жива фіксована
Купол КЛІТИН 
Стінка купола

Вічна стінка
Стінка основи 
СубапІкальна 
клітина 

Переділка між 
клітинами

-0,05*0,01
0,41*0,01

0,49*0,01
0,46*0,01

0,49*0,01

-0,08*0,01

-0,02*0,01
0,30*0,01

0,32*0,02
0,30*0,02

0,35*0,02

-0,08*0,01

-0,05*0,02
0,23*0,02

0,41*0,02
0,48*0,02

0,48*0,02

-0,05*0,02

0,01*0,01
0,19*0,01

0,24*0,03
0,28*0,03

0,25*0,03

-0,06*0,02

Особливістю каулонемних клітин в поява впорядкованості мікро- 
фібрал целюлози під кутом 45-60° до осі рооту клітини. Наявніоть 
орієнтованих І слабо впорядкованих ділянок» мабуть, еОІльоув гну­
чкість системи 1 полегшує зміну моделі з Імовірної арочної аа 
спіральну 1 навпаки.

«яуоресценцїя хлоропластів також чаотково поляризоване. Ава­
лів флуоресценції ядвр, зафарбованих вкрздагаовим оранжевим (А0), 
виявивр що поадрнжня складова пвревищув поперечну у всіх дослід­
жуваних клітинах.

Отже встановлено, щр в клітинах протонем* моху полярність 
проявляється ввв на рівні органел - ядра (ввфарбовані АО) I хло­
ропласти проявляють дифлуоресценців під впливом синього світла. 
Дяфхуоресценція виявляється і в клітинних стінках» зафарбованих 
квлькофдуором. Таке впорядкування можна частково послабити вміаов 
осмодирності субстрату. Вплив колхіцнву, який руйнує иікротрубоч­
ки, нв рівень впорядкування мікрофібрил целвдози нв позначається. 
І в віком протоне» спостерігається зміна кута нахилу жікрофібрш 
цвлшхш, яка тісно шв"яванв в даївренціацівв каулонвми 1 форму­
ванням бруньок гаметофорів.
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Розділ 4. СТРУКТУРНО-ЧАСОВА ОРГАНІЗАЦІЯ МОРФОГЕНЕЗУ 
В ПРОЦЕСІ РОЗВИТКУ «ЮХОВИХ РОСЛИН

Розвиток скледноорганІзованоІ рослини з малоклітинного за­
родку або з одяоклітин» ї аполярноІ спори хоча В не так строго 
детермінований як у тварин (Белоусов, 1987; Лабас и др., 1987), 
відбувається впорядковано, включати ряд етапіь, які легко роз­
різнити.

Першим візуальним проявом розвитку к тової рослкш в поляри­
зація спори, яка проявлявться в локалізації ростової активное.!
1 встановленні внутрішньоклітинних концентраційно* 1 метаболічних 
градієнтів, у тому числі локалізації входу Іонів Са2+ (Демкив и 
др., 1988 в; Schnepf, 1986). Біоелектрична поляризація ростучих 
клітин протонеми мохів підтверджується полярним проникненням у 
клітини Іонізованих люмінесцентних барвників (Демкив, Федак, 
1976; Содук, 1981). Катіонні Оар-ники поглинаються зовов росту, а 
аніонний - базальною ділянкою епік>' тьної клітини 1 всім прото­
пластом 1нтеркал>.рних. У протонемі мохів було встановлено, ще в 
входом у клітину Іонів Са2* запускається с креторна активність 
клітин, відбувається акропетальне переміщення пухирців Гольдкі 
для синтезу клітинної стінки та встановлюються внутрішньоклітинні 
градієнти загальних білків (Кардаш, ІЬсЯ; Кар̂ш та ін., 1984; 
Bentrup, 1964). Про роль акропетального руху асимілятів но ■т-льки 
внутрішньо-, але ft міжклітинного, можуть свідчити результати до­
ел ідаень росту ізольованих столон.л (Демкив и др., 1985а). Ціле­
спрямовані потоки речовий, які індукуються біоелектричне̂ тл"ри-‘ 
нацією апікальних клітин, зумовлюють вста- овлення міжклітинних 
концентраційь-х гра, івнтів (Кардаш та і-., 1984) Галуженню Ів- 
твркалярних клітин, як 1 проростанню спор, передув біоелектрична 
поляризація материнської кліі.ли, локальний ріст бокової стінки, 
активація внутрішньоклітинного метаболізму, лерероподіл органвл 
1 встановлення внутрішньоклітинних концентраційних 1 метрболічш.̂ 
градієнтів (Двмкив, Смтник, І98Б). Зовнішн: сигнали, такі як 
світло чи фітогоршни, індукуючи вхід іонів а2*, сприяють врос­
танню Яого концентрації в цитоплазмі. Вільний Са2* легко вв"язу- 
втьоя в рівнями регуляторним* білками.

Біоелектрична пс'лризація 1 наявність внутрішньоклітинних 
градієнтів зумовлюють створе? я атрагуїяого центру в ростовій ао- 
ві клітини, який, у свою чергу, формує Цілеспрямований потік ре-
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човин Із оусідаїх клітин. Не підстав! цих результатів мохвб зро­
бити висновок про те, що нестача фотосинтетатів у ростовій зоні 
апікальної клітини в вирішальним фактором для інтеграції соматич­
них клітин в цілісну систему. На основі одарявши результатів 
ножна пояснити інтеграцію як процес, який наступає внаслідок по­
яви лімітуючих факторів.

Лоряд з біоелектричною поляризацією апікальних клітин, мав 
місце анізотропія клітинної стінки 1, як наслідок, під час фарбу­
вання II люмінесцентними дахроїчними барвниками була виявлена 
дафдуоресцвнція (Herth, Schnepf, 1980; Д&мкив и др., 1982). Зміна 
дифяуоресценції в межах апікальної клітини протонеми, мабуть ві­
дображав тополюгічні перебудови зв'язків зовнішньої клітинної 
стінки і мембрани, які контролюються цитоскелетом. У зв'язку з 
цім актуальними залишаються питання не тільки про те, що спричи­
нює анізотропію целюлози клітинних стінок, але й та, як вони фор­
муються 1 модифікуються в процесі росту і диференціації клітин. В 
апікальних клітинах протонеми махів мав місце взаємна впорядкова­
ність мікрофібрил целюлози, фоторецепторів, хлоропластів і ядер 
(Дамкив я др., 1382).

Як у хлоронемних, так 1 каулонамних апікальних клітинах мо­
хів чітко простежуються три зони впорядкування мікрофібрил целю­
лози: верхівкова - з поперечною до осі росту клітин, базальна - з 
поздовжньою 1 перехідна між ними. Зміна моделі впорядкування від­
бувається тільки під час переорієнтації біоелектричної поляриза­
ції клітин (Дамкив и др., 1985 в, 1988 б). Тому можна думати, що 
саме остання в вирішальною в організації цатоскелвту ростучих 
клітин протонеми. Дослідження цитоплазматичних мІкрогрубочок іму- 
нолтінвсцвитним мв-годом і мікрофібрил целюлози електронюмікро- 
окопічним виявили аналогічне впорядкування цих структур у верхів­
кових клітинах протонеми папороті Adiantuin cop illua-venerів L. 
(Murata, Wada, 1989) 1 в протонемі моху Ридагіа hygroo:etrlca (fti­
cker, Scbnepi, 1990), що підтверджує раніше одержані нами резуль­
тати (Хорканців та 1н., 1984).

Ексшраюнтвльш було встановлено, що характер і рівень ди- 
флуореоцвнції залежить від осшлярвпеті субстрату, що може свід­
чити про причетність механічних напружень до впорядкування мікро- 
фібрил рослинних клітин (Мартенов, 1979), У процес 1 диференціації 
жауяшмн відбувається просторова переор івнтація мікрофібрил це-



лишек з лінійної оа спіральну. У результаті аналізу просторової 
організації мікрофібрил целвдози, був встановлений що один вид 
динамічної зональності апікальних клітин протонеми, тісно скоре- 
льований з б1оелзктр..шою поляризацією 1 апікально-базальними 
градієнтами. Лабільна слабо впорядкована ростуча зона апікальних 
клітин полегшує сприйняття 1 адекватну реаиц о клітин ва дів ек­
зогенних факторів.

Виходячи з логіки системного підхс у, надійні ть роботи са­
морегулюючої системи не може здійсншатися без блоку коре,ції. 
Роль такого блоку, на нашу думку, може виконува- базальна впо­
рядкована зона апікальної клітини, яка нормалізує будь-які відхи­
лення росту апекса після припинення дії асиметричного фактора.

Поряд з функціонально-структурною, вагливо-о значення нада­
ють часовій організації біосистем. А.У.ІгамбердІев (Игамбердаев, 
1985, 1992) розглядав часову гптанізьцію біосистем з позицій двох 
Фундаментальних підстав: редукці’ потенціальних можливостей сис­
теми, яка носи.ь нвзворотиїй характер 1 зумовлена квантовою при­
родою біологічних молекулярних процесів, і таког наявністю 6НДП- 
гвш. х ритмів, які вь..онуіггь роль таймера біологічна систем.

Поляргаец1я-деполярж.̂ц1я плазматичної мембрани здійнпються 
з періодом 3,5-4,0 години„ Із зміною ешидшхЛ росту 1 розвитку 
протонеми відповідно міняється амплітуда, однак ритм чляшвань 
заливається стабільним. Ритмічно змінюється крива pH цитозолю. У 
більшості випадків да клітинног. циклу вписується близько двох ■ 
циклів pH,. Зміна внуї, Іиньоклітинюго pH, таким чию», рг-д»ляв 
період клітинного цикху ва даа, тобто ві/'увавться подвоєння, ш- 
д іб я о  да гьршній -оі ієрархії хвиль ( Х . в в в ,  Пре-тов, 1991; Good­
win, 1987).

Період клітинного цик,., як зь навини, так 1 за даними b m a  
авторів (Дешекв и др., 1989 а, 1993; Bopp, Bfcatln, 19в5), в най- 
більв стебіг чим ростовим процесом, однак, незважаючи ча це, *2в 
також в "нагромадиувечем" внутріаньоклітив u  метаболічних цик­
лів. 7 ростучій прогонимI, поряд з періоде лаки поділами епікьдь- 
вої клітини, були встановлені періодичні зміни тісту цагтошвзма- 
тичаої КИ, вагального білка, функціональної активності ядер 1 
ядерець, актвшзост' ферментів (Кардаи ть Ін., 1984), а така* змі­
ни метаболічної активності ч іитеркаяяраи» клітинах, які тісно 
окоральованї є морфогвяэтичннш - гнлувенням (Двмків та 1н., 1992
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а). Ода рвані результати дать підставу вважати, що найбільш імо­
вірним кандидатом за роль таймера галуження Інтеркалярних клітин 
може бути кількість раундів реплікації ДНК, що збігається в кіль­
кістю клітинних циклів. Боковому галуженню клітин передують та 
супроводжують їх локалізація входу Іонів Cez+, зростання величини 
pHj 1 активація внутрішньоклітинного метаболізму. Незважаючи за 
опряяв' їсть метаболічних 1 морфогекетичних процесів, між ними нв 
Існуз жорсткої каузальності. Експериментально з допомогою поляри- 
аованого білого світла можна легко роз'єднати біохімічні та мета­
болічні процеси від морфогеветачшн, однак ритми автоколивних 
процесів нв міняються.

Детальний аналіз формотворчих процесів гаметофіту свідчить 
про те, со саме цикли (біохімічні, метаболічні, електрохімічні) в 
організаторами генерації морфологічних структур. Навіть незначні 
зміни параметрів циклу ведуть до суттєвої перебудови органогене­
зу. Так, сповільнення Ініціації росту бокових галузок може бути 
причиною зміщення фази між циклом поділу апікальних клітин 1 ме­
таболічним ритмом інтеркалярних. Прогресуюча розсинхрон1зац1я на 
тільки Інгібує ріст бокових галузок, але й "розтягує" клітинний 
цикл бокової гвлузки на два, ар може бути причиною складного фор­
мотворчого процесу, яким є закладка бруньок гамвтофорів. При цьо­
му клітини (нв довші 67-80 мкм), які знаходяться в стані "розтяг­
нутого циклу" стають менш стійкими 1 можуть легше реалізувати 
свою компетенцію до утворення бруньок. Ківвтин, нагромаджуючись у 
компетентних клітинах, векторизує морфогенвтичний процео 1 з де­
кількох альтернативних вибирає єдиний - формування бруньок гаме- 
тофорів, пригнічуючи, наприклад, диференціацію ризоїдів. Про під­
вищення чутливості клітин може свідчити 1 то* факт, що надопти- 
мвльні концентрації кінвтину саме па цій стадії розвитку протоне­
ми ведуть до нввпорядкованого росту - калусогвнезу.

Таким чином, морфогенез гаметофіту махів є результатом прос­
торово-часової організації потоків Іонів тв речовин, клітинної 
взаємодії 1 внутрішньоклітинного синтезу. Екзогенні фактори на­
віть вибіркової дії, стимулоттк один процес, пригнічують інший. 
Так, екзогенний ківетин, стимулюючи закладання бруньок гамвтофо­
рів, водночас інгібує диференціацію ризоїдів. Одержані результати 
можуть свідчити про те, що ризоїдЬгенвз в адаптивним процесом- 
відповіддю аа збіднення або ж відсутність щгоисінінів. ¥ свою
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чергу ризоїди, щр утворишся, в джерелом синтезу цих речовин.
Розглянувши особливості структурно-функціональної організа­

ції в процесі росту 1 розвитку клітин, вробимо загальні висновки 
відносно формотворча, процесів. У здійсненні морфогенезу важливу 
ініцішчу роль відіграють структури, в яких можуть виникати неод­
норідності, які започатковують процес само рганізації (Кернер.. 
Ос шов, 1990). Такой структурою є плазматична нмбрана, ява, по­
чинати в ініціації проростання спор і протягом усього періоду 
росту протонеми, здійснює перерозподіл 1 депонування заря,;ів у 
ростовій зоні, лр переводить ритмічні біохімік ' зміни не макро­
скопічний часовий рівень. Біоелектрична поляризація, у свою чер­
гу, запускав транспорт Іонів 1 метаболітів. Ыникае самоелектро- 
форев всередині клітини, який забезпечує розподіл молекул, у тому 
числі білків (Кардаш та !н., 1984). Тобто, слідом за поляризацією 
зарядів здійснюється концентраційна 1 метаболічна поляриза: 1я 
клітин, що є передумовою морфог; четичних процесів (Jaffe, Nucci- 
telll, 1977). ЛимічнІ зміни мембранної проникливості леїІльво 
вписуються в клітинний цикл, який, у свої чергу, є таймером клі­
тинного галуження і ахладки бруньок гаметофорів. З цього випли­
вав, яр ритми і морфогенс , протонеми тісно пов'язані між собою і 
ми маємо фундаментальну залежність між "картами 1 годинником" у 
біології. У зв'язку з цим розгадку морфогенетичних проплів, яв 
вважає Б.ГудвІн (1979), необхідно шукати у внутрішньоклітинній 
організації метаболізму. Ритми метаболічного циклу 1 метаболічної 
морфогеиетичної актив: істі івтаркалярних клітин свідчать -ро їх 
хвильову природу, в результаті взаємодії яких відбувається Інтер­
ференція • гвсінг’ч сигналів в одних т. чках морС-оге не точного -оля 
і аосжлення їх в Інших. Для такого процесу як позиція бруньок га- 
мвїофорів у протонвмній дь̂яинці, вирішальне значення має розгин- 
хровізація швидкості клітинних поділів, тобто циклів реплікації.
З процесом ровсинхровізації клітинних поділів вв'язують ' ІКОЖ 
морфогенез у процесі розвитку бЛвстули ТВГ >Я (Игембврдиев, 19921

висновки
І. Ріст протонами мохів здійснюється верхівкою апікальної 

клітини, тісно скг чельований 8 біоелектричною поляризацією мемб- 
рангого транспорту люмівестдевтних барвників 1 встановленням внут­
рішньоклітинних градієнтів, розподілом Са2+ та величиною pH цкто-
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волю.
2. Біоелектрична поляризація апікальних клітин Ініціюється 

як локальна зміна мембранної проникливості під час проростання 
спор 1 зберігається у функціонально-активних клітинах у вигляді 
апікально-базальних градієнтів росту 1 метаболізму протягом усьо­
го періоду формування протонвмаої дернинки.

З В інтактних клітинах протонеми встановлено наявність вну­
трішньо- 1 міжклітинних градієнтів Се, загального білка; пока­
зано тіснив вв"язок між виникненням метаболічних градієнтів 1 
ростом та диференціацією клітин.

4. Швидкість росту столонів в вадо- та екзогенно залежним 
процесом 1 легко модифікується зовнішніми факторами. Темп клітин­
них поділів - видоспвцифічниа наастабільніяий параметр 1, мабуть, 
виконує роль внутрішньоклітинного твймера, який контролює ритм 
метаболізму, галуження Інтеркалярних клітин 1 закладання бруньок 
гамвтофорів.

6. Галуження Інтеркалярних клітин протонеми Гилагіа hygro- 
metrica відбувається ритмічно, через 2-3 поділи апікальної кліти­
ни. Закладання бруньок гамвтофорів також тісно скорельоване з 
ритмом клітинних поділів 1 здійсняється в 6-7 Інтеркалярних клі­
тинах, тобто в тих, які перебувають у другому максимумі метабо­
лічна! хвалі.

в. Ріст та розвиток гаметофіту мохів тісно скорельований Із 
змінами внутрішньоклітинного pH. Встановлено щр величина pH цито­
золе змінюється протягом кдітшаого циклу в процесі диференціації 
клітин протонеми 1 формування бруньок гамвтофорів.

7. Закладання бруньок гамвтофорів є гормонально залежним 
процесом, ендогенне регуляція якого здійснюється за участю ІОК 1 
цяток!вінїв. Встановлено роль ризс?дів каулонвми як можливого 
продуцента ЦИТОКІНІНІВ - бвв'госередаього Індуктора складного фор­
мотворчого процесу, якам є формування бруньок гамвтофорів на про­
тонемі мохів.

8. Цитофдуориматриїшам аналізом вотчяовлено, що мікрофібри- 
Ш Ц/ЭЛЮЛ03И хлорономи МОЇІВ Орієнтуються ВЗДОВЖ КЛІТИННИХ ОЙОЛО- 
дай, хоча ступінь їх шорлдчувавня змінюється: найшщиі не оое- 
донашіх стінках інтеркалярних клітин та в осоти 1 апікальних, в 
наАпвчий у ростовії зоні ап!квлдаа: клітин. Диференціація хау- 
яатт пов"яаана Is емішю кута шшглу мікрофібрил целюлози. В
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клітинах протонеми аналогічно орієнтуються ядра І хлоропласти, цр 
може свідчити про зв"язок орієнтації клітинних воді дів ІЗ струк­
турною органі защ єю клі тин.
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АННОТАЦИЯ
Кардаш A.P. Структурно-функциональная организация роста и 
морфогенеза гаметофига мхов.
Диссертация ва соискание ученой степени кандидата биологических 
наук по специальности 03.00.12 - физиология растений. Киевский 
университет, Киев, 1994.
Завещается 26 научных работ, которые содержат результаты экспери­
ментальных исследований, а также рассмотрены вопросы метаболичес­
кой, временной и пространственной организации формообразователь­
ных процессов в индивидуальном развитии гаметофига мхов. У ста­
да влево, что рост и развитие гаметофита тесно сопряжены с био­
электрической поляризацией мембранного транспорта, становлением
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внутриклеточных градиентов белка, Св2* в pH цитозоля и реализует­
ся с участием гормональной регуляции и структурных преобразований 
клеток.
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