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Вступ

Мо­хо­по­діб­ні  — це са­мостій­на га­ме­то­фіт­на лі­нія 
роз­ви­тку ви­щих рос­лин, представ­ни­ки якої в ході 
ево­лю­ції сфор­му­ва­ли то­ле­рант­ність до ви­су­шу­ван­
ня не лише неста­те­вих спор, а й не­спе­ціа­лі­зо­ва­них 
ве­ге­та­тив­них ор­га­нів. Вва­жа­ють, що то­ле­рант­ни­ми 
до ви­су­шу­ван­ня є види мо­хів, які збе­рі­га­ють жит­
тє­здат­ність в умо­вах –162 МПа вод­но­го по­тен­ціа­
лу, чи 30 % від­нос­ної во­ло­гості. Хоча се­ред мо­хо­
по­діб­них за­до­ку­мен­то­ва­но лише 210 стій­ких до 
ви­су­шу­ван­ня ви­дів із семи так­со­но­міч­них кла­сів, 
про­те при­пус­ка­ють, що біль­шість на­зем­них мо­хо­
по­діб­них пев­ною мі­рою є то­ле­рант­ни­ми до неста­чі 
води (Oliver et al., 2005; Koster et al., 2010; Stark et 
al., 2012; Greenwood, Stark, 2014). 

Мо­хо­по­діб­ні де­монст­ру­ють аль­тер­на­тив­ну стра­
те­гію адап­та­ції до на­зем­но­го жит­тя, роз­ви­тку і фо­
то­син­те­тич­ної ак­тив­ності в умо­вах віль­но­го дос­
ту­пу води та здат­ності при­пи­ня­ти ме­та­бо­лізм за її 
від­сут­ності зав­дя­ки ак­ти­ва­ції про­тек­тор­них ме­ха­
ніз­мів. Бріо­фі­ти мо­жуть зни­жу­ва­ти ін­тен­сив­ність 
ме­та­бо­ліз­му до кри­тич­но­го рів­ня без втра­ти жит­тє­
здат­ності під час де­гід­ра­та­ції та швид­ко від­нов­лю­
ва­ти про­це­си об­мі­ну пі­сля ре­гід­ра­та­ції. Зок­ре­ма, 
рі­вень фо­то­син­те­зу від­нов­лю­єть­ся до по­каз­ни­ків, 
які пе­ре­ду­ва­ли гід­ра­та­ції, че­рез 48 год, а по­зи­тив­

ний ба­ланс Кар­бо­ну  — за 1 год (Tuba et al., 1996; 
Proctor, Pence, 2002; Proctor et al., 2007). На рі­вень 
то­ле­рант­ності мо­хів впли­ва­ють: ін­тен­сив­ність ви­
су­шу­ван­ня, його три­ва­лість, ак­тив­ність від­нов­лен­
ня жит­тє­здат­ності пі­сля фази за­гар­ту­ван­ня/втра­ти 
за­гар­ту­ван­ня під час де­гід­ра­та­ції/ре­гід­ра­та­ції (Stark 
et al., 2013). У стій­ких ви­дів мо­хів консти­ту­тив­ний 
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 
консти­ту­тив­ної стій­кості не­спе­ціа­лі­зо­ва­них клі­тин 
за будь-якої швид­кості ви­су­шу­ван­ня, 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 
присто­су­ван­ня у бріо­фі­тів на­сам­пе­ред спря­мо­ва­ні 
на за­без­пе­чен­ня по­тен­цій­но про­блем­них пот­реб 
для фо­то­син­те­зу: транс­пор­ту­ван­ня води, її збе­ре­
жен­ня та віль­но­го об­мі­ну СО

2
 (Oliver et al., 2000; 

Proctor, 2009; Shaw et al., 2011). У польо­вих умо­вах 
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не­мож­ли­во стан­дар­ти­зу­ва­ти режим ви­су­шу­ван­ня, 
ос­кіль­ки хао­тич­но чер­гують­ся ви­су­шу­ван­ня та ре­
гід­ра­та­ція мо­хо­вих дер­нин за­леж­но від їх­ніх роз­мі­
ру, струк­ту­ри та ло­каль­них ат­мо­сфер­них умов. 

У зв'язку з цим ме­тою до­слі­джен­ня було ви­зна­
чен­ня мор­фо­фі­зіо­ло­гіч­них особ­ли­востей присто­
су­вань мо­хів із різ­ною жит­тє­вою стра­те­гі­єю до пе­
ріо­дич­но­го ви­су­шу­ван­ня в кон­трольо­ва­них умо­вах. 

Об'єкти та методи досліджень

Об'єктами до­слі­джен­ня слу­гу­ва­ли мохи Funaria 
hygrometrica Hedw. і Brаchythecium glareosum (Bruch 
ex Spruce) Schimp., зі­бра­ні в око­ли­цях м.  Льво­ва. 
Funaria hygrometrica є представ­ни­ком стра­те­гії жит­
тє­во­го цик­лу мо­хо­по­діб­них ви­дів-бі­жен­ців з ви­со­
ким ста­те­вим ре­про­дук­тив­ним зу­сил­лям. Це вер­
хо­п­лід­ний мох із ко­рот­ким жит­тє­вим цик­лом (до 
1,5 року), про­те його ма­ло­го роз­мі­ру спо­ри до­во­лі 
дов­го збе­рі­га­ють жит­тє­здат­ність; час­то мох є піо­
нер­ним по­се­лен­цем, при­уро­че­ним до но­вих во­ло­
гих міс­цез­ростань. Бо­ко­п­лід­ний мох B. glareosum — 
ба­га­то­річ­ник, рос­те на су­хих, від­кри­тих пі­ща­них 
міс­цях і схи­лах; тип стра­те­гії — ба­га­то­річ­ний кон­
ку­рент­ний ста­єр із швид­ким рос­том і низькою ре­
про­дук­тив­ною здат­ністю.

Для до­слі­джен­ня впли­ву пе­ріо­дич­но­го ви­су­шу­
ван­ня на фе­но­тип­ну мін­ли­вість cтерильні культури 
мо­хів ви­ро­щу­ва­ли в кон­трольо­ва­них умо­вах: ос­віт­
лен­ня (2,0–2,2 тис. лк), тем­пе­ра­ту­ра (+22–23° С), 
во­ло­гість (90–95  %) і за 16-го­дин­но­го світ­ло­во­го 
ре­жи­му. Для по­сі­ву спор на сте­риль­не ага­ри­зо­ва­не 
се­ре­до­ви­ще ко­ро­боч­ки F. hygrometrica сте­ри­лі­зу­ва­
ли 1 хв 0,1  % роз­чи­ном су­ле­ми. За три мі­ся­ці од­
но­спо­ро­ві га­ме­то­фо­ри моху пе­ре­са­джу­ва­ли на пі­
ща­ну куль­ту­ру. Ізольо­ва­ні дво­сан­ти­мет­ро­ві па­го­ни 
B. glareosum де­зін­фі­ку­ва­ли 5 хв 20 % роз­чи­ном «Бі­
лиз­ни» та ви­са­джу­ва­ли на сте­риль­ний пі­сок у гор­
щи­ках. Та­ким чи­ном, у ла­бо­ра­тор­них умо­вах ви­ко­
ристо­ву­ва­ли куль­ту­ру па­го­нів мо­хів од­но­го віку з 
од­на­ко­вим рів­нем від­нос­ної во­ло­гості.

По­ли­ва­ли рос­ли­ни дві­чі на тиж­день об­при­ску­
ван­ням роз­чи­ном Кно­па, роз­ве­де­ним у кон­цен­тра­
ції 1:5. Че­рез шість тиж­нів роз­по­чи­на­ли по­чер­го­ве 
ви­су­шу­ван­ня та по­лив. У ва­рі­ан­ті до­слі­ду з три­ва­
лим ви­су­шу­ван­ням і по­мір­ним по­ли­вом га­ме­то­фо­
ри за­зна­ва­ли 24-го­дин­ної де­гід­ра­та­ції, по­ли­ва­ли 
рос­ли­ни раз на тиж­день — на тре­тій день пі­сля ви­
су­шу­ван­ня. У ва­рі­ан­ті з ко­рот­ко­час­ним ви­су­шу­
ван­ням по­лив здій­сню­ва­ли дві­чі на тиж­день: од­ра­
зу по за­кін­чен­ні де­гід­ра­та­ції та на тре­тій день пі­сля 

ви­су­шу­ван­ня. Рос­ли­ни кон­тро­лю об­при­ску­ва­ли 
дві­чі на тиж­день. Три­ва­лість ек­спе­ри­мен­ту  — 12 
тиж­нів. Пі­сля його за­вер­шен­ня від­би­ра­ли рос­лин­
ний ма­те­рі­ал із кож­но­го до­слід­но­го гор­щи­ка, фор­
мую­чи се­ред­ню про­бу з роз­ра­хун­ку не мен­ше 50 мг 
на ко­жен ана­лі­тич­ний зра­зок, для ви­зна­чен­ня мор­
фо­мет­рич­них і фі­зіо­ло­го-біо­хі­міч­них по­каз­ни­ків.

Мор­фо­мет­рич­ний ана­ліз рос­лин  — ви­мі­рю­
ван­ня дов­жи­ни па­го­нів, роз­мі­рів клі­тин, лист­ків і 
їхньої кіль­кості на стеб­лі  — ви­ко­ну­ва­ли на мо­то­
ри­зо­ва­но­му мік­ро­ско­пі Axio Imager M1 (Сarl Zeiss) 
із ви­ко­ристан­ням про­грам­но­го за­без­пе­чен­ня Сarl 
Zeiss AxioVision 4.6 та UTHSCSA Image Tool 3.0 і 
сте­рео­бі­но­ку­ля­ра Stemi 2000-C (Сarl Zeiss) із фо­то­
на­сад­кою та циф­ро­вою ка­ме­рою «Nikon».

Кон­цен­тра­цію фо­то­син­те­тич­них піг­мен­тів ви­
мі­рю­ва­ли за ме­то­дом Г.  Холь­ма та Д.  Ветт­штей­на 
(Musiyenko et al., 2001). Міц­ність піг­мент-біл­ко­вих 
ком­плек­сів роз­ра­хо­ву­ва­ли, по­рів­нюю­чи екст­рак­
ти піг­мен­тів 100  % і 60  % аце­то­ном (Nikolaychuk 
et al., 2000). Вміст фео­фі­ти­нів ви­зна­ча­ли спек­тро­
фо­то­мет­рич­но пі­сля фео­фі­ти­ні­за­ції хло­ро­філ­вміс­
них екст­рак­тів 25  % HCl (Romanyuk et al., 2003). 
За­галь­ну кон­цен­тра­цію вуг­ле­во­дів вста­нов­лю­ва­
ли фе­нол-суль­фат­ним ме­то­дом пі­сля ки­слот­но­го 
гід­ро­лі­зу проб (Sadasivam et al., 2007). Вміст біл­ків 
оці­ню­ва­ли за ме­то­дом О. Ло­урі (Doson et al., 1991).

Результати досліджень та їх обговорення

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 
від­нов­лен­ня пі­сля впли­ву ко­рот­ко­час­но­го та три­
ва­ло­го ви­су­шу­ван­ня (галь­му­ван­ня рос­ту га­ме­то­фо­
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, внас­лі­док адап­та­ції до ви­су­шу­ван­ня на 
тре­тій ста­дії (пі­сля 10 тиж­нів) поя­ва но­вої про­то­не­
ми та під­ви­щен­ня ре­ге­не­ра­цій­ної здат­ності па­го­нів 
свід­чи­ли про на­бли­жен­ня ста­ну куль­ту­ри моху до 
кон­тро­лю. 

На по­чат­ко­вих ста­ді­ях втра­ти стій­кості най­мен­
ший при­ріст біо­ма­си па­го­нів за­фік­со­ва­но під впли­
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 
(0,15–0,56 мг) та в кон­тро­лі (0,59–0,85 мг). У ва­рі­
ан­тах B. glareosum іс­тот­ної різ­ни­ці біо­ма­си па­го­нів 
не ви­яв­ле­но. 

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 
2,1 раза та кіль­кості лист­ків на па­го­ні в 1,6 та 1,9 
раза (по­рів­ня­но з кон­тро­лем). Най­мен­ше спів­від­
но­шен­ня дов­жи­ни до ши­ри­ни лист­ків і їх­ніх клі­
тин було в рос­лин моху під впли­вом ко­рот­ко­час­
но­го ви­су­шу­ван­ня, при­чо­му дос­то­вір­ну різ­ни­цю 
для роз­мі­рів лист­ків ви­зна­че­но як щодо кон­тро­лю, 
так і між до­слі­да­ми з різ­ним пе­ріо­дом ви­су­шу­ван­
ня (табл.  1). У ви­пад­ку ви­су­шу­ван­ня за­фік­со­ва­но 
змен­шен­ня роз­мі­рів лист­ків і їхньої кіль­кості на 
па­го­нах B. glareosum. Від­зна­че­но збіль­шен­ня роз­мі­
рів клі­тин лист­ко­вої пластин­ки, по­рів­ня­но з кон­

тро­лем, особ­ли­во дов­жи­ни клі­тин, у 1,2 і 1,4 раза в 
умо­вах три­ва­ло­го та ко­рот­ко­час­но­го ви­су­шу­ван­ня 
від­по­від­но. Це свід­чить про по­си­лен­ня транс­пор­
ту­ван­ня та збе­ре­жен­ня води зав­дя­ки змен­шен­ню 
транс­пі­ра­ції у бо­ко­п­лід­них па­го­нах, які утво­рю­
ють пух­ке пле­ти­во. Ко­рот­ко­часне ви­су­шу­ван­ня не 
лише спри­чи­ня­ло знач­не збіль­шен­ня роз­мі­рів клі­
тин лист­ків, а й ак­ти­ву­ва­ло ви­дов­жен­ня па­го­нів, 
тоді як три­ва­ле ви­су­шу­ван­ня — іс­тот­но галь­му­ва­ло 
їх­ній ріст (табл. 1). Ві­до­мо, що апекс па­го­на мо­хів 
стій­кі­ший до ви­су­шу­ван­ня, ніж його ниж­ні лист­ки 
(Proctor, Pence, 2002). У B. glareosum вер­хів­ки па­
го­нів за­ли­ша­ли­ся не по­шко­дже­ни­ми на­віть пі­сля 
три­ва­ло­го ви­су­шу­ван­ня та ре­ге­не­ру­ва­ли. Ви­со­кий 
рі­вень то­ле­рант­ності до ви­су­шу­ван­ня апек­са па­
го­нів пов'язують з ефек­том «губ­ки», який спри­яє 
галь­му­ван­ню втра­ти води (Tao, Zhang, 2012). Бо­ко­
п­лід­ним мо­хам на­ба­га­то лег­ше от­ри­му­ва­ти во­ло­
гу та роз­по­ді­ля­ти її між клі­ти­на­ми, ос­кіль­ки вони 
рос­туть го­ри­зон­таль­но.

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 
листків на 
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 ± 0,18 a 12 ± 1 a 1,55 ± 0,02 0,55 ± 0,01 a 2,82 52,61 ± 2,91 22,17 ± 1,14 2,37

КВ 3,02 ± 0,07 a 14 ± 1 a 0,92 ± 0,05 a,b 0,35 ± 0,02 a,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 ± 2 a 45 ± 5 1,00 ± 0,06 0,42 ± 0,02 a 2,4 70,08 ± 4,20 10,15 ± 0,56 6,9

П р и м і т к а: * (тут і далі) a — достовірна різниця щодо контролю, b — достовірна різниця між варіантами ТВ і КВ при p ≥ 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 Хлорофіл а, мг/г Хлорофіл b, мг/г Хлорофіли а+b, мг/г Хлорофіл a/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 ± 0,011 a 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 ± 0,014 a,b 0,145 ± 0,007 a,b 0,416 ± 0,022 a,b 1,87 0,094 ± 0,005 a,b 4,43
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F. hygrometrica присто­со­ву­ва­ли­ся до ко­рот­ко­час­но­
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 
ре­жи­му се­ре­до­ви­ща (табл. 2). Ві­до­мо, що хло­ро­філ 
b здат­ний за­без­пе­чу­ва­ти ста­біль­ність піг­мент-біл­
ко­вих ком­плек­сів (ПБК) зав­дя­ки сво­їй спе­ци­фіч­
ній просто­ро­вій ор­га­ні­за­ції (Hoober et al., 2007). 
У рос­лин F. hygrometrica в умо­вах три­ва­лої неста­чі 
во­ло­ги ви­яв­ле­но збіль­шен­ня вмісту ка­ро­ти­но­ї­дів і 
змен­шен­ня спів­від­но­шен­ня хло­ро­фі­ли/ка­ро­ти­но­ї­
ди в 1,2 раза, а та­кож від­зна­че­но під­ви­щен­ня вмісту 
фео­фі­ти­нів — по­каз­ник кон­вер­сії хло­ро­фі­лу у фео­
фі­тин був біль­шим у 1,4 раза, по­рів­ня­но з ко­рот­ко­
час­ним ви­су­шу­ван­ням (рис. 1). 

Збіль­шен­ня вмісту ка­ро­ти­но­ї­дів і зростан­ня міц­
ності їхньо­го зв'язку в ПБК свід­чать не лише про 

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
tent and index of chlorophyll-
to-pheophytin conversion in 
the shoots of Funaria hygro-
metrica and Brachythecium 
glareosum after periodical 
long-term (LD) and short-
term desiccation (SD). 1  – 
control; 2 – LD; 3 – SD

Рис.  2. Міцність зв'язку пігмент-білкових 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 pigment-protein complexes (PPC) in the 
shoots of Funaria hygrometrica and Brachythecium glareosum 
under the conditions of long-term (LD) and short-term 
desiccation (SD). 1 — control; 2 — LD; 3 — SD

у

а

b

а+b
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під­ви­щен­ня то­ле­рант­ності піг­мент­но­го ком­плек­су 
до стре­со­вих умов, а й про ак­ти­ва­цію ан­ти­ок­си­
дант­ної сис­те­ми за­хис­ту моху. Ок­рім того, від­зна­
че­но зміц­нен­ня зв'язку хло­ро­фі­лів а і b та ка­ро­ти­
но­ї­дів із лі­по­про­те­їд­ни­ми ком­по­нен­та­ми мем­бран 
за ко­рот­ко­час­но­го стре­су, які за­без­пе­чу­ють піг­мен­
там не­об­хід­не взає­мо­роз­та­шу­ван­ня та від­по­від­ну 
кон­фор­ма­цію на мем­бра­нах ти­ла­ко­ї­дів (рис. 2).

Ві­до­мо, що ПБК мо­жуть бути мі­ше­ня­ми дії 
стре­со­рів на рос­лин­ний ор­га­нізм, зок­ре­ма, ви­яв­ле­
но їхню дес­та­бі­лі­за­цію за де­фі­ци­ту во­ло­ги (Athar, 
Ashraf, 2005). Вплив ви­су­шу­ван­ня на стан піг­мент­
ної сис­те­ми па­го­нів B.  glareosum був іс­тот­ні­шим 
по­рів­ня­но з F. hygrometrica. Зі збіль­шен­ням три­ва­
лості ви­су­шу­ван­ня кіль­кість піг­мен­тів і міц­ність 
їхньо­го зв'язку з ПБК змен­шу­ва­ли­ся, лише під 
впли­вом три­ва­ло­го ви­су­шу­ван­ня зафіксовано не­
знач­не під­ви­щен­ня вмісту хло­ро­фі­лу b і ка­ро­ти­но­ї­
дів та зростан­ня міц­ності зв'язку ПБК. Це свід­чить 
про по­си­лен­ня їхньої ролі в ан­ти­ок­си­дант­но­му за­
хис­ті мо­ле­кул хло­ро­фі­лу від фо­то­окис­нен­ня та по­
шко­джен­ня вiльними ра­ди­ка­ла­ми (табл. 2; рис. 2). 

Ре­зуль­та­ти ана­лі­зу вка­зу­ють на те, що ін­дук­ція 
то­ле­рант­ності ве­ге­та­тив­них ор­га­нів F. hygrometrica 
до три­ва­ло­го ви­су­шу­ван­ня пов'язана з ак­ти­ву­ван­
ням біл­ко­во­го син­те­зу: в га­ме­то­фо­рах вміст біл­ка 

зростав у 2,1 і 2,4 раза, по­рів­ня­но з умо­ва­ми ко­рот­
ко­час­но­го ви­су­шу­ван­ня та кон­тро­лем (рис. 3).

Про­те за­галь­ний вміст вуг­ле­во­дів у па­го­нах 
зростав як в умо­вах короткочасної, так і три­ва­лої 
неста­чі во­ло­ги в се­редньо­му в 1,3 раза, по­рів­ня­но 
з кон­тро­лем, що свід­чить про на­гро­ма­джен­ня спо­
лук з ос­мо­про­тек­тор­ни­ми власти­востя­ми як про­
я­ву за­хис­них ме­ха­ніз­мів мо­хів до ви­су­шу­ван­ня. 
У B.  glareosum вміст біл­ка у па­го­нах збіль­шу­вав­ся 
вчет­ве­ро лише під впли­вом ко­рот­ко­час­но­го ви­су­
шу­ван­ня, коли по­си­лю­ва­ло­ся ви­дов­жен­ня па­го­нів. 
Три­ва­ле ж ви­су­шу­ван­ня моху ак­ти­ву­ва­ло на­гро­
ма­джен­ня вуг­ле­во­дів: їхня за­галь­на кон­цен­тра­ція 
зроста­ла в 2,7 раза, по­рів­ня­но з кон­тро­лем. Оче­
вид­но, в умо­вах неста­чі во­ло­ги при­гні­чу­вав­ся фо­
то­син­тез і змен­шу­вав­ся вміст крох­ма­лю в пласти­
дах лист­ків уна­слі­док пе­ре­тво­рен­ня на цук­ри, 
пе­ре­важ­но на са­ха­ро­зу і тре­га­ло­зу. Зав­дя­ки віт­ри­
фі­ка­ції  — взає­мо­дії цук­рів з ін­ши­ми мо­ле­ку­ла­ми, 
зок­ре­ма біл­ка­ми, за­без­пе­чу­ва­ла­ся під­трим­ка тур­
го­ру в клі­ти­нах й об­ме­жу­ва­ло­ся ут­во­рен­ня віль­них 
ра­ди­ка­лів, що пе­ре­шко­джа­ло де­на­ту­ра­ції біл­ків 
і злит­тю клі­тин­них мем­бран у стре­со­вих умо­вах. 
З'ясовано, що апі­каль­на ме­ристе­ма зде­біль­шо­го 
ви­ко­ристо­вує ме­ха­ніз­ми консти­ту­тив­ної стій­кості 
до ви­су­шу­ван­ня, тоді як сам па­гін може реа­лі­зу­ва­
ти ін­ду­ко­ва­ну то­ле­рант­ність (Stark et al., 2013).

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

Fig. 3. The effect of long-term 
(LD) and short-term desicca­
tion (SD) on protein and sugar 
content in the shoots of Funar-
ia hygrometrica and Brachythe-
cium glareosum. 1  – control; 
2 – LD; 3 – SD
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Висновки

То­ле­рант­ність до ви­су­шу­ван­ня у мо­хів може під­
ви­щу­ва­ти­ся як під впли­вом його три­ва­ло­го, так і 
ко­рот­ко­час­но­го періоду зав­дя­ки під­ви­щен­ню стій­
кості піг­мент­но­го ком­плек­су, ак­ти­ва­ції ан­ти­ок­си­
дант­но­го за­хис­ту та вмісту ос­мо­про­тек­то­рів. 

Ко­рот­ко­час­не ви­су­шу­ван­ня у B. glareosum ін­ду­
кує по­си­лен­ня транс­пор­ту­ван­ня води та спо­віль­
нен­ня транс­пі­ра­ції внас­лі­док ви­дов­жен­ня па­го­нів, 
збіль­шен­ня роз­мі­рів клі­тин лист­ків, але змен­шен­
ня їх­ніх кіль­кості та роз­мі­рів.

Тривале ви­су­шу­ван­ня іс­тот­но при­швид­шує ста­
дію від­нов­лен­ня жит­тє­здат­ності мо­хів пі­сля неста­
чі во­ло­ги. Оче­вид­но, еко­ло­гіч­на стра­те­гія то­ле­
рант­ності до ви­су­шу­ван­ня є знач­но по­ши­ре­ні­шою, 
ніж вва­жа­ло­ся ра­ні­ше, і під впли­вом стре­су ін­ду­
ку­єть­ся не лише в арид­них ви­дів мо­хів (Stark et al., 
2013; Greenwood, Stark, 2014), а й у во­ло­го­люб­них, 
на­прик­лад у F. hygrometrica.
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The features of morphological and physiological adaptation 
of the mosses Funaria hygrometrica Hedw. and Brachytheci-
um glareosum (Bruch ex Spruce) Schimp. to periodic drying 
under controlled conditions are determined. The increase in 
chlorophyll b and carotenoids content, improving the strength 
of pigment-protein complexes, indicates their important role 
in protecting the photosynthetic system under drying condi­
tions. Desiccation tolerance can be induced both by long- 
and short-term drying, as indicated by increased synthesis of 
metabolically active substances. It was found that the periodic 
long-term drying significantly accelerates the recovery of vital 
functions of moss turfs, probably due to gradual hardening of 
the plants.

K e y   w o r d s: tolerance, desiccation, pigment system, 
osmoprotectors, Funaria hygrometrica, Brachythecium 
glareosum.

Лобачевская О.В., Бойко И.В. Морфофизиологические 
приспособления мхов Funaria hygrometrica и Brachythecium 
glareosum (Bryophyta) к периодическому высушиванию. — 
Укр. ботан. журн. — 2015. — 72(6): 559—565.
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Определены особенности морфофизиологических 
приспособлений мхов Funaria hygrometrica Hedw. и 
Brаchythecium glareosum (Bruch ex Spruce) Schimp. к пери­
одическому высушиванию в контролируемых условиях. 
Увеличение содержания хлорофилла b, каротиноидов и 
повышение прочности пигмент-белковых комплексов 
свидетельствует об их важной роли в защите фотосинте­
тической системы в условиях высушивания. Толерант­
ность к высушиванию может индуцироваться как дли­
тельным его периодом, так и кратковременным, на что 
указывает увеличение синтеза метаболически активных 
веществ. Установлено, что периодическое длительное 
высушивание значительно ускоряет стадию восстанов­
ления жизнедеятельности моховых дерновинок, вероят­
но, вследствие постепенного закаливания растений.

К л ю ч е в ы е   с л о в а: толерантность, высушивание, 
пигментная система, 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 / Інститут ботаніки 
імені М.Г. Холодного НАН України, Ужгородський національний університет. – Ужгород: ТОВ «Іва», 
2015. – 128 с. 

У монографії узагальнено результати багаторічних досліджень рослинності долини верхів'я р.Тиси. 
Оцінено стан екосистем долини Тиси за показниками рослинного світу. Встановлено, що значні 
структурно-функціональні зміни охопили рослинний покрив не лише густонаселених районів, а й тих, 
природне середовище яких донедавна вважалося малопорушеним антропогенною діяльністю. Виявлено 
інтенсифікацію природокористування в місцях традиційної господарської діяльності і розширення зони 
експлуатації, включаючи ті природні комплекси, які виконують важливі захисні, регуляційні чи охоронні 
функції. Встановлено фітоценофонд основних типів рослинності: лісової – 77 асоціацій, чагарникової – 
2, лучної – 69, болотної – 52, водної – 64 і визначено його раритетну компоненту. 

Проаналізовано вплив провідних антропогенних факторів на екосистеми регіону, які спричинюють 
трансформацію рослинного покриву екосистем долини Тиси. Це рубки лісу, випасання й осушення 
земель. Таким чином, виявлено глибоку синантропізацію рослинного покриву регіону, запропоновано 
шляхи його збереження та відновлення.

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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