
~ 42 ~  В І С Н И К  Київського національного університету імені Тараса Шевченка  
 

 
ISSN 1728-3817 (Print), ISSN 2308-8036 (Online) 

УДК 582.37/.39:581.1+577 
DOI: https://doi.org/10.17721/1728.2748.2024.98.42-46 

 
Олена ВАШЕКА, канд. біол. наук 

ORCID ID: 0000-0002-8462-4800 
e-mail: olena_vasheka@knu.ua 

Київський національний університет імені Тараса Шевченка, Київ, Україна 
 

Катерина СЕМЕНОВА, студ. 
e-mail: katra7032@gmail.com 

Київський національний університет імені Тараса Шевченка, Київ, Україна 
 

Лідія БАБЕНКО, канд. біол. наук 
ORCID ID: 0000-0001-5391-9203 

e-mail: lilia.babenko@gmail.com 
Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України 

 
ПРОРОСТАННЯ СПОР ЧОЛОВІЧОЇ ПАПОРОТІ (DRYOPTERIS FILIX-MAS) 

ПІД ДІЄЮ ГЕКСАНОЇЛГОМОСЕРИНЛАКТОНУ 
 

В с т у п .  Рослини існують у тісній взаємодії з мікроорганізмами. Бактерії використовують особливу систему 
міжклітинної комунікації, яка отримала назву "quorum sensing" (QS). Ця система залежить від щільності бакте-
ріальної популяції та координує формування відповідей на зміну умов середовища. Системам QS належить ключова 
роль у регуляції метаболічних і фізіологічних процесів бактеріальної клітини. Бактеріальний сигналінг сприймається 
еукаріотами, які утворюють симбіоз із мікробними спільнотами. Ріст і розвиток рослин, асиміляція поживних 
речовин, стресостійкість багато в чому визначаються характером такої взаємодії. Ключовою групою QS-взаємодії у 
популяції грамнегативних бактерій є ацилгомосеринлактони (AГЛ), які впливають на ріст та розвиток рослин. 
Вплив AГЛ на квіткові рослини був ретельно проаналізований. Існують дані і щодо впливу цих речовин на гаметофіти 
мохів, однак інформація щодо впливу АГЛ на представників Папоротеподібних (Polypodiopsida) зовсім відсутня.  

М е т о д и .  Динаміку проростання спор Dryopteris filix-mas визначали на рідкому середовищі Кнопа із вмістом 
1 мкМ, 0.1 мкМ, 0.01 мкМ та 0.001 мкМ С6-ГГЛ. Контроль проростання здійснювали методом світлової мікроскопії (Zeiss 
Axiocam MRc 5, Carl Zeiss).  

Р е з у л ь т а т и .  У роботі вперше проаналізовано вплив гексаноїлгомосеринлактону (С6-ГГЛ), бактеріальної 
сигнальної молекули класу АГЛ, на проростання спор та початкові етапи розвитку гаметофітів рівноспорової 
папороті Dryopteris filix-mas. Було встановлено помірний стимулюючих вплив (зростання на 6 %) низьких 
концентрацій С6-ГГЛ (0.01 мкМ та 0.001 мкМ) та інгібуючий ефект (зниження на 5.7 %) більш високих концентрацій 
(1 мкМ, 0.1 мкМ) на проростання спор та розвиток гаметофітів.  

В и с н о в к и . Результати свідчать про чутливість гаметофіту Dryopteris filix-mas до впливу АГЛ бактеріальної 
природи. 

 
К л ю ч о в і  с л о в а : Dryopteris filix-mas, спори, проростання, гаметофіт, гексаноїлгомосериллактон, quorum 

sensing.  
 
Вступ 
Бактерії співіснують із рослинами впродовж мільйо-

нів років і виробили певні механізми взаємодії. Ключо-
вим способом взаємодії бактерій є дифузні молекули 
"quorum sensing" (QS), які впливають на щільність попу-
ляції в колонії або біоплівці (Schikora, Schenk, & Hartmann, 
2016; Babenko, Kosakivska, & Romanenko, 2022). Одним 
із добре охарактеризованих підмножин молекул QS є 
ацилгомосеринлактони (АГЛ) (Hartmann, & Schikora, 2012; 
Babenko et al., 2024). AГЛ продукуються грамнегатив-
ними бактеріями і відіграють ключову роль у контролі 
експресії множинних генів скоординованим чином у попу-
ляції (Shrestha et аl., 2020). Оскільки бактерії та еукаріо-
тичні організми спільно еволюціонували протягом 
мільйонів років, то у рослин-симбіонтів сформувалася 
система сприйняття QS-сигналінгу. Показано, що явище 
QS та його учасники причетні до регуляції прокаріотично-
еукаріотичних взаємодій, зокрема формування біоплівок, 
синтезу фітогормонів, трансферу плазмід, продукції 
факторів вірулентності, біолюмінесценції, споруляції, 
утворення бульб (Liu et al., 2012; Miao et al., 2012; 
Moshynets et al., 2019; Kosakivska et al., 2024). 

Рослини реагують на бактеріальні AГЛ специ-
фічними змінами в метаболомі та протеомі. У роботі 
Mathesius et al. (2003) уперше було показано, що 
в процесі обробки коренів Medicago truncatula  
N-3-оксододеканоїл-L-гомосерин лактоном (оксо-C12-ГГЛ) і 

N-3-оксо-(тетрагідро-2-оксо-3-фураніл) оксo-C16:1-гомосерин 
лактоном змінюється експресія 150 генів. Серед них 
близько 23 % пов'язані із захисними функціями рослин і 
37 % – з енергетичними та метаболічними процесами. 
Після обробки N-3-оксооктаноїл-L-гомосерин лактоном 
(оксо-C8-HSL) у протеомі Arabidopsis thaliana були вияв-
лені зміни в експресії 53 генів, 34 з яких були задіяні в 
енергетичному і вуглеводному обміні, біосинтезі протеї-
нів, захисних функціях та беруть участь у ремоделю-
ванні цитоскелету. Найбільш чутливими до впливу 
oксо-C8-ГГЛ виявились хлоропласти (Miao et al., 2012).  

Відомо, що AГЛ пом'якшує дію сольового стресу на 
рослини A. thaliana, індукує зменшення вмісту малоно-
вого диальдегіду та посилює активність антиоксидант-
них ензимів. При цьому посилюється акумуляція 
97 протеїнів, пов'язаних із захистом, фотосинтезом, 
сигналінгом, біогенезом клітинної стінки (Ding et al., 
2016). У рослин A. thaliana N-бутирил-L-гомосерин 
лактон (C4-ГГЛ) викликає зростання рівня цитозольного 
Ca2+ (Song et al., 2011). 

Окрім метаболічних змін обробка AГЛ суттєвим чином 
впливає на морфологічні характеристики. Фенотиповим 
маркером впливу є зміна довжини головного кореня. 
Під впливом коротколанцюгових C4-ГГЛ, N-гексаноіл-L-
гомосерин лактону (C6-ГГЛ) та oксо-C8-ГГЛ (у концент-
рації 1 нМ – 10 мкМ) у A. thaliana подовжується голов-
ний корінь, тоді як довголанцюговий деканоїл-L-
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гомосерин лактон (C10-ГГЛ) не впливає на ріст кореня 
(Liu et al., 2012; von Rad et al., 2008). C6-ГГЛ-індуковані 
зміни в експресії генів призводять до зростання вмісту 
ауксинів і зниження – цитокінінів. Зміна співвідношення 
ауксини / цитокіни після обробки коротколанцюговими 
AГЛ розглядається як можливий шлях регуляції росту 
головного (зародкового) кореня (von Rad et al., 2008). 
Модифікація архітектури кореня A. thaliana під впливом 
10–6 М концентрацій довголанцюгових AГЛ, особливо 
C10-ГГЛ, відбувається через пригнічення росту голов-
ного кореня і стимулювання росту бічних коренів та 
кореневих волосків, що, на думку авторів, зумовлено 
змінами в процесах поділу і диференціації клітин мери-
стеми зародкового кореня (Ortiz-Castro et al., 2008). 
Оксо-C6-ГГЛ та оксо-C8-ГГЛ опосередковано індукують 
подовження кореня в A. thaliana через вплив на рецеп-
тори, пов'язані з G-протеїном, які реагують на гормо-
нальний сигналінг і відіграють важливу роль у процесах 
росту кореневої системи (Liu et al., 2012).  

Переважна більшість досліджень щодо ефектів 
впливу АГЛ стосується квіткових рослин. Чи можуть 
бактеріальні сигнальні молекули безпосередньо впли-
вати на процеси розвитку наземних спорових рослин 
(мохів, плаунів та папоротей) значною мірою невідомо. 
Було встановлено, що симбіотичні бактерії роду 
Methylobacterium мають цитокіноподібну дію на розвиток 
гаметофіту моху Funaria hygrometrica, сприяючи утво-
ренню бруньок і стимулюючи ріст протонеми за рахунок 
поділу клітин (Hornschuh, Grotha, & Kutschera, 2002; 
Kutschera, 2007). В експериментах з мохом Physcomitrella 
patens було продемонстровано, що АГЛ можуть впли-
вати на динаміку проростання спор (Prigge, & Bezanilla, 
2010; Vesty, Whitbread, & Needs, 2020). Відомо і про вплив 
AHL-бактерій, пов'язаних з водоростями, на ріст та роз-
виток морських макрофітів (Wheeler et al., 2006; Joint, 
Tait, & Wheeler, 2007; Twigg et al., 2014; Singh et al., 2015). 

Як бачимо, дані про вплив сигнальних молекул бакте-
ріальної природи на ріст та розвиток спорових рослин 
малочисельні. Тому метою роботи було встановлення 
впливу С6-ГГЛ на проростання спор та початкові етапи 
розвитку гаметофітів рівноспорової папороті (Polypodiales) – 
щитника чоловічого (Dryopteris filix-mas (L.) Schott). 

Методи 
Спори щитника чоловічого (Dryopteris filix-mas (L.) 

Schott) були зібрані на експозиційній ділянці вищих 
спорових рослин Ботанічного саду ім. акад. О.В. Фоміна 

(м. Київ) у червні 2024 р. Фертильні листки поверхнево 
стерилізували вподовж 2 хв розчином гіпохлориту 
натрію (10 %), тричі промивали стерильною дистильо-
ваною водою та поміщали у стерильні паперові пакети, 
які зберігали в лабораторних умовах до висипання 
спор. Спори висівали на стерильне рідке живильне 
середовище Кнопа (рН 5,8–6,0) у чашки Петрі та 
вирощували за 20–22 °С, щільності фотонного потоку 
35–40 мкМ м–2·с–1, за фотоперіоду 16 : 8 (день : ніч). 

Використаний в експерименті гексаноїлгомосерин-
лактон (С6-ГГЛ) був синтезований в Інституті біоорга-
нічної хімії та нафтохімії ім. В.П. Кухаря НАН України за 
усталеним методом (Moshynets et al., 2019). Спори 
вирощували за концентрацій С6-ГГЛ 1 мкМ, 0,1 мкМ, 
0,01 мкМ та 0,001 мкМ. За контроль слугувало середо-
вище Кнопа. Щоденно з поверхні рідкого середовища 
бактеріологічною петлею відбирали зразки спор, які 
аналізували методом світлової мікроскопії (Zeiss Axiocam 
MRc 5, Carl Zeiss) за допомогою системи аналізу 
зображень (Axiovision AC). Кожен із варіантів досліду 
був проведений у трьох повторностях. Проростання 
визначали як відсоток пророслих спор у семи полях 
зору. Пророслою вважали спору, у якої з-під оболонки 
спори було візуально помітно кінчик ризоїда. 

Статистична обробка була проведена за допомогою 
програм Excel 10 та Past 4.02 відповідно до рекомен-
дацій, прийнятих для біологічних досліджень (Dytham, 
2011). Достовірність різниці між вибірками та контролем 
оцінювали за допомогою Student's t-test, між собою – із 
застосуванням ANOVA тесту (Analis of Variances), 
множинні порівняння – з використанням Tukey's HSD 
(honestly significant difference) тесту. Відмінності між 
варіантами вважали достовірними за рівня значущості 
≤ 5 % (P-value ≤ 0,05). 

Результати 
Проростання спор D. filix-mas у всіх варіантах експе-

рименту розпочиналось на 5-й день. Першою ставала 
помітною ризоїдальна клітина (рис. 1, А). Це безхлоро-
фільна прозора клітина, що дає початок ризоїду 
(рис. 1, Б–Г). Проталіальна клітина з'являлась з проти-
лежного боку від ризоїдальної (рис. 1, А). Ця клітина 
містила хлоропласти та формувала в результаті поділу 
нитчасту протонему (рис. 1, Б–Г), яка є початковою 
стадією утворення пластинки гаметофіту. Оболонка 
спори у процесі проростання розривалась та зали-
шалась прикріпленою до клітин гаметофіту, або опадала.

 

             
 

Рис. 1. Проростання спори та початкові етапи утворення гаметофіту Dryopteris filix-mas: 
А – початок проростання; Б, В – фаза двоклітинної протонеми; Г – фаза чотириклітинної протонеми 

(РК – ризоїдальна клітина; ПК- проталіальна клітина; ОС – оболонка спори, Р – ризоїд; Пр – протонема) 
 

У контролі кількість пророслих спор збільшувалась 
із часом та наближалась до 30 % на 9-й день досліду 
(рис. 2). Переважали гаметофіти з одним ризоїдом та  
2-клітинною протонемою. У варіантах досліду з низь-
кими концентраціями С6-ГГЛ (0,01 мкМ та 0,001 мкМ) 

спостерігали стимулювання проростання спор. Наприклад, 
на 8-й день досліду за концентрації С6-ГГЛ 0,01 мкМ 
відсоток пророслих спор перевищував контроль на 6 %, 
а гаметофіти перебувала на стадії 3–4 проталіальних 
клітин (рис. 1, Г). 
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Рис. 2. Динаміка проростання спор Dryopteris filix-mas під дією ацилгомосериллактону (С6-ГГЛ) 

(* вказує на достовірну різницю між варіантом досліду та контролем p < 0,05, Student's t-test) 
 

Вищі концентрації С6-ГГЛ, особливо 1 мкМ, мали 
інгібуючий вплив. На 9-й день досліду відсоток про-
рослих спор був достовірно меншим на 5,7 % порівняно 
з контролем, а більшість гаметофітів перебували на 
стадії 1-2 проталіальних клітин, тобто розвиток цих 
гаметофітів був загальмований. 

Дискусія і висновки 
Отже, вищеозначені дослідження підтверджують, 

що АГЛ можуть впливати на проростання спор та 
розвиток гаметофітів рівноспорових папоротей, стиму-
люючи або інгібуючи ріст та розвиток залежно від 
концентрації. Наші дослідження є першими, що доводять 
вплив АГЛ на гаметофіти папоротей, що свідчить про 
наявність механізмів чутливості до бактеріальних сиг-
нальних метаболітів у цих рослин.  

В експериментах з Physcomitrella patens було про-
демонстровано, що АГЛ можуть впливати на пророс-
тання спор мохів. Зокрема, низькі (менше 1 мкМ) кон-
центрації АГЛ сприяють проростанню спор, тоді як вищі 
концентрації (5–10 мкМ) пригнічують проростання. 
У цілому було показано, що довголанцюгові АГЛ (C8-C12) 
мають більш виражену дію, ніж коротколанцюгові AГЛ 
(C4-C6). Заміна бічних груп у ланцюгу молекули впливає 
на рівень ефективності. Зокрема, АГЛ із замінами 3-O і 
3-OH у бічному ланцюгу демонструють невелике знижен-
ня ефективності впливу (Vesty, Whitbread, & Needs, 2020). 

Показано, що інгібуючий ефект високих концентра-
цій AГЛ на проростання спор мохоподібних подібний до 
впливу на проростання зооспор зеленої водорості Ulva. 
Продемонстровано, що AГЛ у концентраціях, вищих за 
5 мкМ, пригнічують ріст водоростей та проростання їх 
зооспор (Joint, Tait, & Wheeler, 2007). Більш високі 
концентрації (25–125 мкМ) довголанцюгових AГЛ інгі-
бують швидкість руху спор Ulva, сприяючи їх осіданню. 
АГЛ, що містять 3-O у бічному ланцюгу, проявляють 
найбільше інгібування росту (Joint, Tait, & Wheeler, 
2007). Ефект субмікромолярних концентрацій АГЛ у цих 
експериментах не досліджувався. 

Рослини не існують ізольовано в навколишньому 
середовищі, а взаємодіють із широким спектром орга-
нізмів з усіх царств та доменів. Ці взаємодії можуть 
мати глибокі наслідки для адаптації, росту та розвитку 
рослин. Знання механізмів такої взаємодії можуть бути 
корисними для людини, оскільки відкривають широкі 
перспективи для розробки стимуляторів росту та 
адаптогенів для сільськогосподарських культур. 

Вплив АГЛ на проростання спор наземних рослин 
(мохоподібних, лікофітів і папоротей) вивчені недостат-
ньо. Нами було встановлено помірний стимулюючий 
вплив (зростання на 6 %) низьких концентрацій С6-ГГЛ 
(0,01 мкМ та 0,001 мкМ) та інгібуючий ефект (зниження 
на 5,7 %) більш високих концентрацій (1 мкМ, 0,1 мкМ) 
на проростання спор та розвиток гаметофітів D. filix-mas. 
Наше дослідження є першим, що доводить вплив  
С6-ГГЛ на гаметофіти папоротей, що свідчить про наяв-
ність механізмів чутливості до бактеріальних метаболі-
тів у цих рослин. Це лише перша спроба оцінити існу-
вання взаємодії між бактеріями та папоротями, тож 
дослідження мають бути продовжені. 
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MALE FERN (DRYOPTERIS FILIX-MAS) SPORES GERMINATION UNDER TREATMENT 
OF HEXANOYL HOMOSERINE LACTONE 

 
B a c k g r o u n d .  Plants exist in close interaction with microorganisms. Bacteria use a special intercellular communication system called 

"quorum sensing" (QS). This system depends on the density of the bacterial population and coordinates the formation of responses to changing 
environmental conditions. QS systems play a key role in regulating the bacterial cell's metabolic and physiological processes. Bacterial signaling is 
perceived by eukaryotes that form a symbiosis with microbial communities. A plant's growth and development, nutrient assimilation, and stress 
resistance are largely determined by the nature of such interactions. The key group of QS interactions in the population of gram-negative bacteria is 
acyl homoserine lactones (AHLs), which affect plant growth and development. The effect of AHLs on Angiosperms has been extensively studied. 
There is also data on the impact of AHLs on moss gametophytes. However, there is no information on the impact of AHLs on Ferns gametophytes 
and sporophytes. We present here the first study on the effect of hexanoyl homoserine lactone (C6-HHL), a bacterial signaling molecule of the AHLs 
class, on spore germination and the initial stages of gametophyte development of the homosporous fern Dryopteris filix-mas.  

M e t h o d s .  The dynamic of spore germination was determined on a liquid Knop medium containing 1 μM, 0.1 μM, 0.01 μM and 0.001 μM C6-HHL. 
Germination was kept and checked on by light microscopy. (Zeiss Axiocam MRc 5, Carl Zeiss). 

R e s u l t s . A moderate stimulating effect (increasing by 6 %) of low C6-HHL concentrations (0.01 μM and 0.001 μM) and an inhibitory effect 
(decrease by 5.7 %) of higher C6-HHL concentrations (1 μM, 0.1 μM) on spore germination and gametophyte development were established.  

C o n c l u s i o n s . The results indicate the sensitivity of Dryopteris filix-mas gametophyte to the influence of bacterial AHL. 
 
K e y w o r d s :  Dryopteris filix-mas, spore germination, gametophyte, acyl homoserine lactones, quorum sensing, AHL-signaling. 
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