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Вступ

Мохоподібні — це самостійна гаметофітна лінія
розвиткувищихрослин,представникиякоївході
еволюціїсформувалитолерантністьдовисушуван
нянелишенестатевихспор,айнеспеціалізованих
вегетативнихорганів.Вважають,щотолерантними
довисушуванняєвидимохів,якізберігаютьжит
тєздатністьвумовах–162МПаводногопотенціа
лу,чи30%відносноївологості.Хочасередмохо
подібних задокументовано лише 210 стійких до
висушування видів із семи таксономічних класів,
протеприпускають,щобільшістьназемнихмохо
подібнихпевноюміроюєтолерантнимидонестачі
води(Oliveretal.,2005;Kosteretal.,2010;Starket
al.,2012;Greenwood, Stark,2014).

Мохоподібнідемонструютьальтернативнустра
тегіюадаптаціїдоназемногожиття,розвиткуіфо
тосинтетичної активності в умовах вільного дос
тупуводитаздатностіприпинятиметаболізмза її
відсутності завдяки активації протекторних меха
нізмів. Бріофіти можуть знижувати інтенсивність
метаболізмудокритичногорівнябезвтратижиттє
здатностіпідчасдегідратаціїташвидковідновлю
вати процеси обміну після регідратації. Зокрема,
рівень фотосинтезу відновлюється до показників,
якіпередувалигідратації,через48год,апозитив

ний баланс Карбону — за 1 год (Tuba et al., 1996;
Proctor,Pence,2002;Proctoretal.,2007).Нарівень
толерантностімохіввпливають: інтенсивністьви
сушування,йоготривалість,активністьвідновлен
няжиттєздатностіпісляфазизагартування/втрати
загартуванняпідчасдегідратації/регідратації(Stark
etal.,2013).Устійкихвидівмохівконститутивний
захист на стадії висушування, який забезпечуєть
ся механізмами захисту та стабілізації клітинної
цілісності протягом періоду оптимального росту
та метаболізму, поєднаний із репараційними ме
ханізмами, індукованими регідратацією. Окрім
конститутивноїстійкостінеспеціалізованихклітин
забудьякоїшвидкостівисушування,розрізняють
екологічну, або індуковану толерантність, що має
важливе значення для виживання та життєздат
ності рослин тільки в умовах повільного висушу
вання.

На сьогодні окремі фізіологічні й екологічні
аспекти адаптивної стратегії мохоподібних лише
починають досліджувати, зокрема, виживання
в стресових умовах нестачі вологи. Специфічні
пристосуванняубріофітівнасампередспрямовані
на забезпечення потенційно проблемних потреб
для фотосинтезу: транспортування води, її збере
ження та вільного обміну СО

2
 (Oliver et al., 2000;

Proctor,2009;Shawetal.,2011).Упольовихумовах
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неможливо стандартизувати режим висушування,
оскількихаотичночергуютьсявисушуваннятаре
гідратаціямоховихдернинзалежновідїхніхрозмі
ру,структуриталокальнихатмосфернихумов.

Узв'язкузцимметоюдослідженнябуловизна
чення морфофізіологічних особливостей присто
суваньмохівізрізноюжиттєвоюстратегієюдопе
ріодичноговисушуваннявконтрольованихумовах.

Об'єкти та ме то ди до слі джень

Об'єктами дослідження слугували мохи Funaria
hygrometricaHedw. іBrаchythecium glareosum (Bruch
ex Spruce) Schimp., зібрані в околицях м. Львова.
Funariahygrometricaєпредставникомстратегіїжит
тєвогоциклумохоподібнихвидівбіженцівзвисо
ким статевим репродуктивним зусиллям. Це вер
хоплідний мох із коротким життєвим циклом (до
1,5року),протейогомалогорозміруспоридоволі
довго зберігають життєздатність; часто мох є піо
нернимпоселенцем,приуроченимдоновихволо
гихмісцезростань.БокоплідниймохB. glareosum — 
багаторічник, росте на сухих, відкритих піщаних
місцяхісхилах;типстратегії—багаторічнийкон
курентнийстаєрізшвидкимростомінизькоюре
продуктивноюздатністю.

Длядослідженнявпливуперіодичноговисушу
ваннянафенотипнумінливістьcтерильнікультури
мохіввирощуваливконтрольованихумовах:освіт
лення (2,0–2,2 тис. лк), температура (+22–23°С),
вологість (90–95 %) і за 16годинного світлового
режиму.Дляпосівуспорнастерильнеагаризоване
середовищекоробочкиF. hygrometricaстерилізува
ли 1 хв 0,1 % розчином сулеми. За три місяці од
носпорові гаметофори моху пересаджували на пі
щанукультуру.Ізольованідвосантиметровіпагони
B.glareosumдезінфікували5хв20%розчином«Бі
лизни»тависаджувалинастерильнийпісокугор
щиках.Такимчином,улабораторнихумовахвико
ристовували культуру пагонів мохів одного віку з
однаковимрівнемвідносноївологості.

Поливали рослини двічі на тиждень обприску
ваннямрозчиномКнопа,розведенимуконцентра
ції1:5.Черезшістьтижніврозпочиналипочергове
висушуваннятаполив.Уваріантідослідузтрива
лимвисушуванняміпомірнимполивомгаметофо
ри зазнавали 24годинної дегідратації, поливали
рослиниразнатиждень—натретійденьпісляви
сушування. У варіанті з короткочасним висушу
ваннямполивздійснювалидвічінатиждень:одра
зупозакінченнідегідратаціїтанатретійденьпісля

висушування. Рослини контролю обприскували
двічі на тиждень. Тривалість експерименту — 12
тижнів.Післяйогозавершеннявідбиралирослин
нийматеріалізкожногодослідногогорщика,фор
муючисереднюпробузрозрахункунеменше50мг
накоженаналітичнийзразок,длявизначеннямор
фометричнихіфізіологобіохімічнихпоказників.

Морфометричний аналіз рослин — вимірю
ваннядовжинипагонів,розмірівклітин,листківі
їхньої кількості на стеблі — виконували на мото
ризованомумікроскопіAxioImagerM1(СarlZeiss)
із використанням програмного забезпечення Сarl
Zeiss AxioVision 4.6 та UTHSCSA Image Tool 3.0 і
стереобінокуляраStemi2000C(СarlZeiss)ізфото
насадкоютацифровоюкамерою«Nikon».

Концентрацію фотосинтетичних пігментів ви
мірювали за методом Г. Хольма та Д. Веттштейна
(Musiyenkoetal.,2001).Міцністьпігментбілкових
комплексів розраховували, порівнюючи екстрак
ти пігментів 100 % і 60 % ацетоном (Nikolaychuk
etal.,2000).Вмістфеофітиніввизначалиспектро
фотометричнопісляфеофітинізаціїхлорофілвміс
них екстрактів 25 % HCl (Romanyuk et al., 2003).
Загальну концентрацію вуглеводів встановлюва
ли фенолсульфатним методом після кислотного
гідролізупроб(Sadasivametal.,2007).Вмістбілків
оцінювализаметодомО.Лоурі(Dosonetal.,1991).

Ре зуль та ти до слі джень та їх об го во рен ня

Результати вивчення впливу періодичного вису
шування на приріст біомаси мохів свідчать, що
для обох видів мохів характерний період втрати
стійкості до висушування. На першій стадії (1–6
тижнів) мохи проявляли найменшу здатність до
відновленняпіслявпливукороткочасноготатри
валоговисушування(гальмуванняростугаметофо
рів, хлороз листків). Істотне зміцнення культури
мохів, особливо в досліді з тривалим висушуван
ням, спостерігали на другій стадії (6–9 тижнів), а
саме відновлення росту пагонів, їхньої щільності.
Очевидно,внаслідокадаптаціїдовисушуванняна
третійстадії(після10тижнів)появановоїпротоне
митапідвищеннярегенераційноїздатностіпагонів
свідчилипронаближеннястанукультуримохудо
контролю.

Напочатковихстадіяхвтратистійкостінаймен
шийприрістбіомасипагонівзафіксованопідвпли
вом тривалого висушування для F. hygrometrica 
(у межах 0,16–0,40 мг), порівняно з дією корот
кочасного висушування (0,24–0,52 мг) і контро
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лем (0,22–0,28 мг). Після стадії загартовування
(відновлення) приріст біомаси пагонів під впли
вом короткочасного висушування був меншим
(0,14–0,37 мг), аніж за тривалого висушування
(0,15–0,56мг)тавконтролі(0,59–0,85мг).Уварі
антахB.glareosumістотноїрізницібіомасипагонів
невиявлено.

На підставі аналізу морфометричних парамет
рів F. hygrometrica встановлено достовірне змен
шення під впливом тривалого та короткочасного
висушування показників довжини пагонів у 1,7 і
2,1разатакількостілистківнапагонів1,6та1,9
раза(порівнянозконтролем).Найменшеспіввід
ношення довжини до ширини листків і їхніх клі
тин було в рослин моху під впливом короткочас
ного висушування, причому достовірну різницю
длярозмірівлистківвизначеноякщодоконтролю,
такіміждослідамизрізнимперіодомвисушуван
ня (табл. 1). У випадку висушування зафіксовано
зменшення розмірів листків і їхньої кількості на
пагонах B.glareosum.Відзначенозбільшеннярозмі
рівклітинлистковоїпластинки,порівнянозкон

тролем,особливодовжиниклітин,у1,2і1,4разав
умовахтривалоготакороткочасноговисушування
відповідно.Цесвідчитьпропосиленнятранспор
тування та збереження води завдяки зменшенню
транспірації у бокоплідних пагонах, які утворю
ютьпухкеплетиво.Короткочасневисушуванняне
лишеспричинялозначнезбільшеннярозмірівклі
тин листків, а й активувало видовження пагонів,
тодіяктривалевисушування—істотногальмувало
їхнійріст(табл.1).Відомо,щоапекспагонамохів
стійкішийдовисушування,ніжйогонижнілистки
(Proctor, Pence, 2002). У B. glareosum верхівки па
гонів залишалися не пошкодженими навіть після
тривалоговисушуваннятарегенерували.Високий
рівень толерантності до висушування апекса па
гонів пов'язують з ефектом «губки», який сприяє
гальмуваннювтративоди(Tao,Zhang,2012).Боко
плідним мохам набагато легше отримувати воло
гутарозподілятиїїміжклітинами,оскількивони
ростутьгоризонтально.

Як свідчать результати дослідження кількіс
них та якісних змін пігментної системи, рослини

Таблиця 1.Вплив тривалого (ТВ) і короткочасного висушування (КВ) на розміри пагонів, листків і їхніх клітин у Funaria 
hygrometrica і Brachythecium glareosum 

Table 1.Effect of long-term (ТВ) and short-term desiccation (КВ) on shoot, leaf and cell size of mosses Funaria hydrometrica and 
Brachythecium glareosum 

Висушування
Довжина

пагона,мм

Кількість
листківна
пагоні,шт.

Довжина
листка,мм

Ширина
листка,мм

Довжина/ширина
листка

Довжина
клітини,мкм

Ширина
клітини,мкм

Довжина/ширина
клітини

Funaria hygrometrica

Контроль 6,28±0,40 23±1 1,42±0,06 0,47±0,01 3,02 55,77±3,88 23,58±1,57 2,37

ТВ 3,58±0,18a 12±1a 1,55±0,02 0,55±0,01a 2,82 52,61±2,91 22,17±1,14 2,37

КВ 3,02±0,07a 14±1a 0,92±0,05a,b 0,35±0,02a,b 2,67 48,94±2,37 21,58±1,01 2,27

Brachythecium glareosum 

Контроль 24±3 51±4 1,19±0,07 0,54±0,03 2,2 57,37±2,87 8,73±0,47 6,6

ТВ 10 ±2a 45±5 1,00±0,06 0,42±0,02a 2,4 70,08±4,20 10,15±0,56 6,9

Примітка:*(тутідалі)a—достовірнарізницящодоконтролю,b—достовірнарізницяміжваріантамиТВіКВприp≥0,95.

Таблиця 2.Вміст фотосинтетичних пігментів у пагонах Funaria hygrometrica і Brachythecium glareosum в умовах тривалого 
(ТВ) і короткочасного (КВ) висушування

Table 2.Photosynthetic pigments content in the shoots of mosses Funaria hydrometrica and Brachythecium glareosum effected 
with long-term (ТВ) and short-term (КВ) desiccation

Висушування Хлорофіла,мг/г Хлорофілb,мг/г Хлорофілиа+b,мг/г Хлорофілa/b Каротиноїди,мг/г Хлорофіли/каротиноїди

Funaria hygrometrica

Контроль 0,421±0,029 0,125±0,014 0,543±0,037 3,37 0,166±0,006 3,27

ТВ 0,416±0,018 0,135±0,009 0,540±0,031 3,08 0,185±0,008 2,92

КВ 0,400±0,022 0,208±0,011a 0,609±0,017 1,92 0,168±0,006 3,63

Brachythecium glareosum 

Контроль 0,449±0,022 0,239±0,013 0,688±0,036 1,88 0,144±0,007 4,78

ТВ 0,430±0,019 0,246±0,014 0,676±0,034 1,75 0,149±0,008 4,54

КВ 0,271±0,014a,b 0,145±0,007a,b 0,416±0,022a,b 1,87 0,094±0,005a,b 4,43
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F. hygrometricaпристосовувалисядокороткочасно
го висушування завдяки збільшенню вмісту хло
рофілу b, порівняно з контролем, та відповідного
зменшення співвідношення хлорофілів а/b, що
відіграє важливу роль у захисті фотосинтетичної
системи в умовах нестабільного гідротермічного
режимусередовища(табл.2).Відомо,щохлорофіл
b здатний забезпечувати стабільність пігментбіл
ковихкомплексів(ПБК)завдякисвоїйспецифіч
ній просторовій організації (Hoober et al., 2007).
УрослинF. hygrometrica вумовахтривалоїнестачі
вологивиявленозбільшеннявмістукаротиноїдіві
зменшенняспіввідношенняхлорофіли/каротиної
див1,2раза,атакожвідзначенопідвищеннявмісту
феофітинів—показникконверсіїхлорофілууфео
фітинбувбільшиму1,4раза,порівнянозкоротко
часнимвисушуванням(рис.1).

Збільшеннявмістукаротиноїдівізростанняміц
ності їхньогозв'язкувПБКсвідчатьнелишепро

Рис. 1. Вміст феофітинів
і показник конверсії хло
рофілу у феофітин у паго
нах Funaria hygrometrica та
Brachythecium glareosum піс
ля періодичного тривалого
(ТВ) і короткочасного ви
сушування (КВ). 1 – кон
троль;2–ТВ;3–КВ

Fig. 1. The pheophytin con
tentandindexofchlorophyll
topheophytin conversion in
the shoots of Funaria hygro-
metrica and Brachythecium 
glareosum after periodical
longterm (LD) and short
term desiccation (SD). 1 –
control;2–LD;3–SD

Рис. 2. Міцність зв'язку пігментбілкових комплексів
(ПБК) у пагонах Funaria hygrometrica і Brachythecium 
glareosum в умовах тривалого (ТВ) і короткочасного
висушування(КВ).1—контроль;2—ТВ;3—КВ

Fig. 2. Affinity of pigmentprotein complexes (PPC) in the
shootsofFunaria hygrometricaandBrachythecium glareosum 
under the conditions of longterm (LD) and shortterm
desiccation(SD).1—control;2—LD;3—SD

у

а

b

а+b
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підвищеннятолерантностіпігментногокомплексу
до стресових умов, а й про активацію антиокси
дантноїсистемизахистумоху.Окрімтого,відзна
ченозміцненнязв'язкухлорофілів а і bтакароти
ноїдівізліпопротеїднимикомпонентамимембран
закороткочасногостресу,якізабезпечуютьпігмен
там необхідне взаєморозташування та відповідну
конформаціюнамембранахтилакоїдів(рис.2).

Відомо, що ПБК можуть бути мішенями дії
стресорівнарослиннийорганізм,зокрема,виявле
но їхню дестабілізацію за дефіциту вологи (Athar,
Ashraf,2005).Впливвисушуваннянастанпігмент
ної системи пагонів B. glareosum був істотнішим
порівнянозF. hygrometrica.Зізбільшеннямтрива
лості висушування кількість пігментів і міцність
їхнього зв'язку з ПБК зменшувалися, лише під
впливом тривалого висушування зафіксовано не
значнепідвищеннявмістухлорофілуbікаротиної
дівтазростанняміцностізв'язкуПБК.Цесвідчить
пропосиленняїхньоїролівантиоксидантномуза
хистімолекулхлорофілувідфотоокисненнятапо
шкодженнявiльнимирадикалами(табл.2;рис.2).

Результати аналізу вказують на те, що індукція
толерантностівегетативнихорганівF. hygrometrica
дотривалоговисушуванняпов'язаназактивуван
ням білкового синтезу: в гаметофорах вміст білка

зроставу2,1і2,4раза,порівнянозумовамикорот
кочасноговисушуваннятаконтролем(рис.3).

Проте загальний вміст вуглеводів у пагонах
зростав як в умовах короткочасної, так і тривалої
нестачівологивсередньомув1,3раза,порівняно
зконтролем,щосвідчитьпронагромадженняспо
лук з осмопротекторними властивостями як про
яву захисних механізмів мохів до висушування.
У B. glareosum вміст білка у пагонах збільшувався
вчетверолишепідвпливомкороткочасноговису
шування,колипосилювалосявидовженняпагонів.
Тривале ж висушування моху активувало нагро
мадження вуглеводів: їхня загальна концентрація
зростала в 2,7 раза, порівняно з контролем. Оче
видно,вумовахнестачівологипригнічувавсяфо
тосинтезізменшувавсявмісткрохмалювпласти
дах листків унаслідок перетворення на цукри,
переважнонасахарозу і трегалозу.Завдякивітри
фікації — взаємодії цукрів з іншими молекулами,
зокрема білками, забезпечувалася підтримка тур
горувклітинахйобмежувалосяутвореннявільних
радикалів, що перешкоджало денатурації білків
і злиттю клітинних мембран у стресових умовах.
З'ясовано, що апікальна меристема здебільшого
використовує механізми конститутивної стійкості
довисушування,тодіяксампагінможереалізува
тиіндукованутолерантність(Starketal.,2013).

Рис. 3. Вплив тривалого
(ТВ) і короткочасного ви
сушування (КВ) на вміст
білківівуглеводівупагонах
мохів Funaria hygrometrica
та Brachythecium glareosum.
1–контроль;2–ТВ;3–КВ

Fig.3.Theeffectoflongterm
(LD)andshorttermdesicca
tion(SD)onproteinandsugar
contentintheshootsofFunar-
ia hygrometricaandBrachythe-
cium glareosum. 1 – control;
2–LD;3–SD
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Ви снов ки

Толерантність до висушування у мохів може під
вищуватися як під впливом його тривалого, так і
короткочасногоперіодузавдякипідвищеннюстій
костіпігментногокомплексу,активаціїантиокси
дантногозахистутавмістуосмопротекторів.

КороткочасневисушуванняуB. glareosum інду
кує посилення транспортування води та сповіль
неннятранспіраціївнаслідоквидовженняпагонів,
збільшеннярозмірівклітинлистків,алезменшен
няїхніхкількостітарозмірів.

Тривалевисушуванняістотнопришвидшуєста
діювідновленняжиттєздатностімохівпіслянеста
чі вологи. Очевидно, екологічна стратегія толе
рантностідовисушуванняєзначнопоширенішою,
ніж вважалося раніше, і під впливом стресу інду
куєтьсянелишевариднихвидівмохів(Starketal.,
2013;Greenwood,Stark,2014),айувологолюбних,
наприкладуF. hygrometrica.
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LobachevskaO.V.,BoikoI.V. Morphological and 
physiological adaptation of the mosses Funaria hygrometrica 
and Brachythecium glareosum (Bryophyta) to periodic 
desiccation. — Ukr.Bot.J.—2015. —72(6):559—565.

InstituteofEcologyoftheCarpathians,NationalAcademy
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11,StefanykStr.,Lviv,79005,Ukraine

The features of morphological and physiological adaptation
of the mosses Funaria hygrometrica Hedw. and Brachytheci-
um glareosum(BruchexSpruce)Schimp.toperiodicdrying
undercontrolledconditionsaredetermined.Theincreasein
chlorophyllbandcarotenoidscontent,improvingthestrength
ofpigmentproteincomplexes,indicatestheirimportantrole
inprotectingthephotosyntheticsystemunderdryingcondi
tions. Desiccation tolerance can be induced both by long
andshorttermdrying,asindicatedbyincreasedsynthesisof
metabolicallyactivesubstances.Itwasfoundthattheperiodic
longtermdryingsignificantlyacceleratestherecoveryofvital
functionsofmossturfs,probablyduetogradualhardeningof
theplants.

Keywords: tolerance,desiccation,pigmentsystem,
osmoprotectors, Funaria hygrometrica, Brachythecium 
glareosum.

ЛобачевскаяО.В.,БойкоИ.В.Морфофизиологические 
приспособления мхов Funaria hygrometrica и Brachythecium 
glareosum (Bryophyta) к периодическому высушиванию. — 
Укр.ботан.журн.—2015. —72(6):559—565.

ИнститутэкологииКарпатНАНУкраины
ул.Стефаника,11,г.Львов,79005,Украина

Определены особенности морфофизиологических
приспособлений мхов Funaria hygrometrica Hedw. и
Brаchythecium glareosum(BruchexSpruce)Schimp.кпери
одическомувысушиваниювконтролируемыхусловиях.
Увеличениесодержанияхлорофиллаb,каротиноидови
повышение прочности пигментбелковых комплексов
свидетельствуетобихважнойроливзащитефотосинте
тической системы в условиях высушивания. Толерант
ность к высушиванию может индуцироваться как дли
тельнымегопериодом,такикратковременным,начто
указываетувеличениесинтезаметаболическиактивных
веществ. Установлено, что периодическое длительное
высушивание значительно ускоряет стадию восстанов
ленияжизнедеятельностимоховыхдерновинок,вероят
но,вследствиепостепенногозакаливаниярастений.

Ключевыеслова: толерантность,высушивание,
пигментнаясистема,осмопротекторы, Funaria 
hygrometrica, Brachythecium glareosum.

Устименко П.М., Дубина Д.В., Фельбаба-Клушина Л.М. Рослинність верхів'я долини Тиси (Закарпатська 
область). Сучасний стан, фітоценорізноманітність, антропогенна трансформація, охорона /Інститутботаніки
імені М.Г. Холодного НАН України, Ужгородський національний університет. – Ужгород: ТОВ «Іва»,
2015.–128с.

У монографії узагальнено результати багаторічних досліджень рослинності долини верхів'я р.Тиси.
Оцінено стан екосистем долини Тиси за показниками рослинного світу. Встановлено, що значні
структурнофункціональнізміниохопилирослиннийпокривнелишегустонаселенихрайонів,айтих,
природнесередовищеякихдонедавнавважалосямалопорушенимантропогенноюдіяльністю.Виявлено
інтенсифікаціюприродокористуваннявмісцяхтрадиційноїгосподарськоїдіяльностіірозширеннязони
експлуатації,включаючитіприроднікомплекси,яківиконуютьважливізахисні,регуляційнічиохоронні
функції.Встановленофітоценофондосновнихтипіврослинності:лісової–77асоціацій,чагарникової–
2,лучної–69,болотної–52,водної–64івизначенойогораритетнукомпоненту.

Проаналізовано вплив провідних антропогенних факторів на екосистеми регіону, які спричинюють
трансформацію рослинного покриву екосистем долини Тиси. Це рубки лісу, випасання й осушення
земель.Такимчином,виявленоглибокусинантропізаціюрослинногопокривурегіону, запропоновано
шляхийогозбереженнятавідновлення.

Для широкого кола фахівців у галузі охорони довкілля, екології, фітоценології, органів місцевого 
самоврядування та виконавчої влади, працівників і студентів вищих навчальних закладів, членів неурядових 
екологічних організацій, викладачів.
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