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Abstract. Features of reproductive capacity of the alien moss Campylopus introflexus in anthropogenic areas (dumps of coal 
mines, underground sulfur smelting and former peat quarry) of Lviv Region were investigated. In 10 studied localities the 
following parameters of the moss development have been analyzed: number and ratio of male, female plants and those without 
gametangia; productivity of fertile plants; in addition, the forming activity of specialized asexual propagulas and sporogonia 
has been also assessed. The high potential of the moss for generative and vegetative regeneration, significant variability of 
phenotypical sex ratio of bisexual moss turfs, mostly prevailed by females, were observed. Male plants have more opportunities 
to spread by brood  or shoot tips breaking off and to colonize new areas, producing a large number of unisexual moss turfs and 
different sex ratio of mature fertile individuals. The higher productivity of male plants was found in more humid localities, while 
open sunny habitats are favourable for female individuals. It was established that stress conditions in the devastated areas of 
mining enterprises significantly affect the development of sporophyte and vitality of C. introflexus spores. In the moss capsules 
from the localities of coal dumps, there were up to 85% of abortive spores. The active forming of specialized brood organs, 
namely the breaking off shoot tips during autumn and spring periods and reproduction by fragments of shoots and turfs, have 
been observed in all localities.
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Вступ

За ос тан ні сто літ тя людська ді яль ність (гос по
дарська, тор гів ля, ту ризм) cпричинила знач ні 
змі ни рос лин но го по кри ву, зок ре ма про ник нен
ня у рос лин ні уг ру по ван ня алох тон них ви дів. Це 
у свою чер гу при зве ло до мо ди фі ка ції по пу ля цій 
ви дів при род ної фло ри, по ру шен ня еко систем них 
зв'язків, ло каль но го ви тіс нен ня або ри ген них ви
дів, змен шен ня їх ви до во го різ но ма ніт тя та про
ек тив но го по крит тя. За оцін кою Кон вен ції з біо
ло гіч но го різ но ма ніт тя (Convention…, 1992) ін ва зії 
не або ри ген них ор га ніз мів є дру гою за зна чен ням 
за гро зою для біо різ но ма ніт тя на сві то во му рів ні 
пі сля без по се редньо го зни щен ня місць іс ну ван ня. 
Од ним із важ ли вих зав дань вив чен ня ін ва зій них 
ви дів є зна хо джен ня пер вин них осе ред ків пот ра п
лян ня но вих ви дів рос лин на те ри то рію та ана ліз 
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умов, які мо жуть при звести до над мір но го збіль
шен ня чи сель ності їх ніх осо бин. Тому оцін ка ди
на міч них тен ден цій у по ши рен ні ін ва зій них ви дів 
рос лин та їхнього впли ву на фі то різ но ма ніт тя дає 
змо гу ви зна чи ти про блем ні види та роз ро би ти за
хо ди об ме жен ня їхнього по ши рен ня й кон тро лю.

Ад вен тив ні види бріо фі тів, які на ту ра лі зу ва ли ся 
в Єв ро пі, Orthodontium lineare Schwägr. i Campylopus 
introflexus (Hedw.) Brid. ха рак те ри зу ють ся ши ро кою 
ам п лі ту дою присто су вань до чин ни ків при род но
го се ре до ви ща, ви со кою еко ло гіч ною пластич
ністю і знач ним по тен ціа лом до сво го по ши рен ня 
(Frahm, 2005; Hassel, Söderström, 2005; Hasse, 2007; 
Klinck, 2010). Швид ке по ши рен ня ад вен тив них ви
дів при зво дить до втра ти ре гіо наль ної спе ци фі ки 
бріофлори й уні фі ка ції рос лин них уг ру по вань на 
ве ли ких те ри то рі ях.

Campylopus introflexus є ад вен тив ним ви дом моху 
в Єв ро пі та Пів ніч ній Аме ри ці. Він по хо дить з Пів
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ден ної пів ку лі: первинний ареал охоплює пів ден ну 
час ти ну Пів ден ної Аме ри ки, Аф ри ки й Авст ра лії, 
Но ву Зе лан дію та дея кі ост ро ви Ти хо го, Ат лан
тич но го, Ін дійсько го океа нів (Hassel, Söderström, 
2005). В Єв ро пі його впер ше вия ви ли в 1941 р. у 
графст ві Сас секс (Ве ли ко бри та нія), звід ки мох 
швид ко по ши рив ся по всій За хід ній Єв ро пі. За 
ме жа ми Єв ро пи C. introflexus упер ше ви яв ле но в 
1975 р. в за хід ній час ти ні Пів ніч ної Аме ри ки – 
Ка лі фор нії (Frahm, 1980), те пер вид по ши ре ний 
від Ка лі фор нії до Бри танської Ко лум бії (Hassel, 
Söderström, 2005; Klinck, 2010).

Гі по те за "по рожньої ніші" (Hierro et al., 2005), 
згід но з якою чу жо рід ні рос ли ни ути лі зу ють ре
сур си, що не ви ко ристо ву ють ся або ри ген ни ми 
ви да ми, лише част ко во сто су єть ся C. introflexus. 
Ав то хтон ний вид Роlytrichum piliferum Hedw. є пря
мим кон ку рен том ін ва зій но го виду мо ху, хоча еко
ло гіч ні ніші обох мо хів спів па да ють не пов ністю. 
Роlytrichum piliferum по ши рю єть ся під зем ни ми ри
зо ї да ми і тому має пе ре ва ги на ру хо мих субстра
тах (піс ко ви ках, кам'янистих роз си пах), тоді як у 
C. introflexus пе ре ва жає роз мно жен ня на зем ни ми 
ви вод ко ви ми про па гу ла ми зде біль шо го на осі
лих, зба га че них ор га ні кою піс ках. На ді лян ках з 
до мі ну ван ням C. introflexus ріст і роз ви ток дер нин 
Р. piliferum при гні чу єть ся, тоді як сам ад вен тив ний 
мох не за знає не га тив но го впли ву, про що свід чить 
його під ви ще на кон ку рент на спро мож ність (Hasse, 
Daniёls, 2006).

Да ні про особ ли вості присто су вань C. introflexus 
до мік ро клі ма тич них і еда фіч них умов та його по
ши рен ня на ан тро по ген но по ру ше них те ри то рі ях 
відсутні. В іно зем ній лі те ра ту рі пе ре важ но на ве
де но ре зуль та ти до слі джен ня еко ло гії моху в умо
вах при род но го се ре до ви ща (Frahm, 2005; Hassel, 
Söderström, 2005; Hasse, 2007; Klinck, 2010). Тому 
вив чен ня мін ли вості еко ло гіч них па ра мет рів міс
цез ростань моху та особ ли востей його за се лен ня на 
де васто ва них те ри то рі ях є важ ли вим як для вста
нов лен ня мож ли востей роз мно жен ня та присто су
вань ад вен тив них ви дів, так і для при ро ди фор му
ван ня стій кості бріо фі тів.

Мета ро бо ти – до слі ди ти особ ли вості ре про дук
тив ної стра те гії ад вен тив но го моху C. introflexus: ре
про дук тив ної здат ності, ста те вої струк ту ри та роз
ви тку фер тиль них рос лин за леж но від впли ву еко
ло гіч них чин ни ків на те ри то рі ях гір ни чо до був них 
під при ємств Львів щи ни.

Ма те ріа ли та ме то ди

Об'єктом до слі джень були дер ни ни моху Campylopus 
introflexus з від ва лів ву гіль них шахт (в око ли цях 
м. Со снів ка Со кальсько го рну), те ри то рій, де 
здій сню ва ла ся під зем на ви плав ка сір ки (в око ли
цях смт Не ми рів Яво рівсько го рну) та ко лишньо го 
тор фо кар'єру (око ли ці смт Ло па тин Ра де хівсько го 
рну) Львівської об лас ті.

Уп ро довж 2015–2016 рр. з кож но го до слі джу
ва но го ло ка лі те ту в 10–15 ви пад ко во ві діб ра них 
дер ни нах роз мі ром 3 × 3 см ви зна ча ли кіль кість і 
спів від но шен ня чо ло ві чих, жі но чих та сте риль
них рос лин (без га ме тан гі їв), від со ток фер тиль них 
па го нів, їхню про дук тив ність, а та кож оці ню ва ли 
ак тив ність ут во рен ня спе ціа лі зо ва них безста те вих 
про па гул (Shaw et al., 1993). Від со ток спо ро го нів 
ви ра хо ву ва ли як част ку від кіль кості жі но чих рос
лин у дер ни нах. Чис ло про ана лі зо ва них па го нів у 
мо хо вих дер ни нах ло ка лі те ту змі ню ва ло ся за леж но 
від їхньої щіль ності та про ек тив но го по крит тя.

Умо ви субстра тів на по ру ше них те ри то рі
ях ви зна ча ли за за галь но при йня ти ми ме то ди ка
ми: тем пе ра ту ру, во ло гість за Є.В. Ари нуш кі ною 
(Arynushkіna, 1970), ін тен сив ність ос віт лен ня ви мі
рю ва ли люкс мет ром Ю116. Одер жа ні циф ро ві ре
зуль та ти оп рацьо ву ва ли ста тистич но (Plokhinskij, 
1970).

Ре зуль та ти та об го во рен ня

Упер ше для фло ри Ук ра ї ни Campylopus introflexus 
вия ви ли на ре куль ти во ва но му від ва лі дію чої шах
ти "На дія" в око ли цях м. Со снів ки Львівської обл. 
(Lobachevs'ka, Sokhan'chak, 2010). У 2010 р. на від
працьо ва них тор фо кар'єрах О.Т. Ку зя рін також 
вия вив ще 2 ло ка лі те ти C. introflexus – в око ли цях 
смт Ло па тин (Ра де хівський рн) та смт Олесько 
(Буський рн) Львівської обл. (Kuzyarin, 2012). 
Ана лі зу ва ли особ ли вості ре про дук ції C. introflexus 
лише у дер ни нах із тор фо кар'єру в око ли цях смт 
Ло па тин, ос кіль ки по бли зу смт Олесько не ве ли ка 
мо хо ва дер ни на пе ре бу ває у за гроз ли во му ста ні че
рез пос тій не вес ня не ви па лю ван ня над зем ної фі
то ма си.

Дещо піз ні ше під час де таль но го вив чен ня ви
до во го скла ду бріо фіт них уг ру по вань на тех но ген
но транс фор мо ва ній те ри то рії Чер во но градсько го 
гір ни чо про ми сло во го ра йо ну по бли зу м. Со снів
ки було зна йде но ді лян ки з до мі ну ван ням моху в 
під ніж жі, на схи лі та вер ши ні при род но за рос ло
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го від ва лу не дію чої шах ти "Ві зейська" та не ве ли
кі ок ре мі мо хо ві дер ни ни на те ра сі сфор мо ва но го 
п'ятиярусного від ва лу Цен траль ної зба га чу валь
ної фаб ри ки (ЦЗФ) "Чер во но градська" (Karpinets’ 
et al., 2013, 2014). Ок рім того, на при кін ці 2014 р. 
І.В. Ра бик зна йде но ло ка лі тет C. introflexus в око ли
цях смт Не ми рів Яво рівсько го рну Львів щи ни на 
те ри то рії, де здій сню єть ся під зем на ви плав ка сір ки 
(Zubel et al., 2015). Роз мі щен ня до слі джу ва них ло
ка лі те тів моху по да но на рис. 1.

На до слі дже них де васто ва них те ри то рі ях гір ни
чо до був них під при ємств всьо го про ана лі зо ва но 
3407 рос лин моху, з яких 2473 фер тиль ні. Вста нов
ле но, що у зраз ках С. introflexus з різ них місць іс
ну ван ня фе но тип не ста те ве спів від но шен ня є над
зви чай но мін ли вим (табл. 1).

У мо хо вих дер ни нах кіль кіс но пе ре ва жа ли жі но
чі рос ли ни. Не зва жаю чи на те, що для спор біль
шості ви дів бріо фі тів ус та нов ле но по чат ко ве ста

те ве спів від но шен ня 1:1, мін ли вість ста те вої екс
пре сії на піз ні ших ста ді ях га ме то фі ту є за галь ною 
для ба гатьох ви дів мо хів та пе чі ноч ни ків, про те фе
но мен дис про пор цій но го про яв лен ня ста ті досі не 
з'ясовано. Ла біль не ви ра жен ня ста ті власти ве зде
біль шо го для мо хо по діб них ба га то річ ни ків з три
ва лим жит тє вим цик лом (Bisang, Hedenäs, 2005). 
Вва жа ють, що за зви чай ста те ве спів від но шен ня 
по ру шу єть ся в про це сі рос ту й до зрі ван ня га ме то
фі ту внас лі док ста те во го ди мор фіз му, пов'язаного з 
ди фе рен ці аль ною абор тив ністю та про рос тан ням 
спор, рос том про то не ми, роз ви тком і ви жи ван ням 
га ме то фі ту за леж но від впли ву ге не тич них, біо тич
них і/або абіо тич них чин ни ків (Stark et al., 2010; 
Bisang, Hedenäs, 2013).

Май же в усіх про ана лі зо ва них міс цез ростан нях 
C. introflexus пе ре ва жа ли двоста те ві дер ни ни, лише 
у не ве ли ко му за пло щею ло ка лі те ті на те ра сі від
ва лу ЦЗФ, се ред зде біль шо го сте риль них рос лин, 

Рис. 1. Розміщення локалітетів моху Campylopus introflexus: 1 – територія в околицях смт Немирів Яворівського рну, 
де здійснюється підземна виплавка сірки та околиці м. Соснівка Сокальського рну; 2 – відвал вугільної шахти 
"Візейська"; 3 – відвал вугільної шахти "Надія"; 4 – відвал Центральної збагачувальної фабрики "Червоноградська"; 
5 – колишній торфокар'єр, околиці смт Лопатин Радехівського рну; 6 – так само, околиці смт Олесько Буського рну 
Львівської обл.

Fig. 1. Position of localities of the moss Campylopus introflexus: 1 – area near Nemyriv village, Yavoriv District where 
underground sulfur smelting was carried out and near Sosnivka town, Sokal District: 2 – Vizeyska Mine dump; 3 – Nadiya 
Mine dump; 4 – Chervonohradska Central concentrating mill; 5 – former peatery near Lopatyn village, Radekhiv District;  
6 – former peatery near Olesko village, Busk District (Lviv Region)
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ви зна че но не ба га то чо ло ві чих рос лин (табл. 1). 
Біль ша кіль кість жі но чих рос лин у дер ни нах, ма
буть, зу мов ле на не рід кістю чо ло ві чих осо бин, а 
на сам пе ред швид кістю їх ди фе рен ціа ції. Роз ви ток 
ан те ри ді їв по рів ня но з ар хе го нія ми є знач но три
ва лі шим про це сом і пот ре бує пев них еко ло гіч них 
умов, тому чо ло ві чі осо би ни мо жуть дозрівати у 
рос лин без га ме тан гі їв (Newton, 1972; Bowker et al., 
2000; Stark et al., 2010). Низький від со ток фер тиль
них па го нів C. introflexus, вста нов ле ний для міс цез
ростань із не спри ят ли ви ми гід ро тер міч ни ми умо
ва ми нестій ко го субстра ту як на від ва лі ЦЗФ, так 
і на те ри то рії, де здій сню єть ся під зем на ви плав ка 
сір ки (око ли ці смт Не ми рів), може свід чи ти та кож 
і про не знач ний вік цих дер нин (табл. 1, 2).

Ві до мо, що у мо хо по діб них іні ціа ція і до зрі ван
ня чо ло ві чих та жі но чих га ме тан гі їв пот ре бу ють 
різ них мік ро клі ма тич них умов, тоб то фер тиль ність 
кон тро лю єть ся і ге не тич но, і фі зіо ло гіч но (Hedenäs 
et al., 2010; Groen, 2010; Fisher, 2011; Bisang et al., 
2014). Так, для Marchantia inflexa Nees & Mont. вста
нов ле но за леж ність екс пре сії ста ті від умов при
род но го се ре до ви ща, а саме у при до рож ніх осе ли
щах утво рю ва ло ся в 4,7 рази біль ше чо ло ві чих осо
бин, ніж жі но чих, не зва жаю чи на швид ший темп 
роз ви тку ос тан ніх у цих умо вах (Brzyski et al., 2013). 
Ви яв ле но, що у двоста те вих дер ни нах С. introflexus 

з від ва лу шах ти "Ві зейська" на ос віт ле них, ба га тих 
на ор га ні ку, ді лян ках вер ши ни знач но біль ше було 
дер нин із пе ре ва жан ням рос лин од ні єї ста ті (370♀ : 
3♂ та 4♀ : 253♂), тоді як у дещо су хі ших умо вах на 
те ра сі в усіх дер ни нах пе ре ва жа ли жі но чі осо би ни 
(див. табл. 1, 2).

За зви чай жі но чі рос ли ни бріо фі тів знач но кон
ку рен то спро мож ні ші внаслідок при швид ше но го 
рос ту та біль шо го про ек тив но го по крит тя, про те 
чо ло ві чі осо би ни ма ють біль ші мож ли вості для по
ши рен ня та за се лен ня но вих те ри то рій (див. рис. 2, 
3). Такі власти вості мо жуть спри чи ня ти ве ли ку 
кіль кість од носта те вих дер нин і різ не ста те ве спів
від но шен ня до зрі лих фер тиль них рос лин, на сам
пе ред у ксе ро фіт них дво дом них бріо фі тів (Bowker 
et al., 2000). Ви со кий по тен ці ал C. introflexus до 
ве ге та тив но го роз мно жен ня спе ціа лі зо ва ни ми 
безста те ви ми про па гу ла ми (ви вод ко ви ми опа даю
чи ми вер хів ка ми), фраг мен та ми па го нів та лист ків 
спри яє ут во рен ню по ряд зі змі ша ни ми двоста те ви
ми дер ни на ми од носта те вих, пе ре важ но з чо ло ві
чих рос лин.

Знач не пе ре ва жан ня чо ло ві чих осо бин у зраз
ках С. introflexus ус та нов ле но на сам пе ред для ло ка
лі те тів із під ви ще ною во ло гістю, зок ре ма уз ліс ся 
в околицях смт Не ми рів і смт Ло па тин та висту пу 
по ро ди на вер ши ні відвалу шах ти "На дія" (див. 

Таблиця 1. Статева структура дернин дводомного моху Campylopus introflexus
Table 1. Sex structure of turfs in dioecious moss Campylopus introflexus

Локалітет
Кількість рослин, шт. Відсоток статевих

пагонів

Статеве
співвідношення 

(♀:♂)♀ ♂ cтерильні всього

Територія, де здійснювалася підземна виплавка сірки в околицях смт Немирів

галявина 156 20 180 356 49,4 7,8 : 1

узлісся 88 129 325 542 40,0 1:5

Колишній торфокар'єр в околицях смт Лопатин

галявина 112 8 30 150 80,0 14 : 1

узлісся 1 326 9 336 97,3 1 :326

Відвали вугільних шахт в околицях м. Соснівка

відвал ЦЗФ

тераса 0 30 200 230 13,0 

вершина відвалу шахти "Надія"

виступ породи 21 137 25 183 86.3 1 : 6,5

під монолітом породи 127 1 25 153 83,7 127 : 1

галявина 151 70 0 221 100 2,2 : 1

відвал шахти "Візейська"

тераса 429 37 73 539 86,4 11,6 : 1

вершина 374 256 67 697 90,4 1,5 : 1
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табл. 1, 2). На за рос таю чо му тор фо кар'єрі смт Ло
па тин у знач но щіль ні ших мо хо вих дер ни нах ви
зна че но най біль шу ста те ву про дук тив ність чо ло ві
чих рос лин за кіль кістю ан д ро це їв і ан те ри ді їв, тоді 
як на висту пі по ро ди на шахт но му від ва лі ан д ро це їв 
було в 2,5 ра зи мен ше (табл. 3), про те утво рю ва ло
ся біль ше ви вод ко вих опа даю чих вер хі вок (рис. 3). 
Пе ре ва жан ня чо ло ві чих рос лин час то пов'язують із 
впли вом еко ло гіч них стре сів: низькою ін тен сив

ністю ос віт лен ня, над лиш ком/неста чею во ло ги, 
не дос тат нім жив лен ням, не спри ят ли ви ми по год
ни ми умо ва ми (Stark et al., 2005; Groen et al., 2010). 
Вста нов ле но, що на про яв ста ті в од но дом но го 
моху Tetraphis pellucida Hedw. впли ває гус то та па го
нів – чо ло ві чі ор га ни до мі ну ють у щіль ні ших дер
ни нах (Kinmerer, 1991). У Marchantia inflexa чо ло ві
чі рос ли ни утво рю ють ся швид ше й біль ше, по рів
ня но з жі но чи ми, про те вони, як пра ви ло, ма ють 

Таблиця 2. Мікрокліматичні умови й едафічні властивості субстратів під дернинами Campylopus introflexus (n = 10)*
Table 2. Microclimatic conditions and edaphic characteristics of substrates under Campylopus introflexus turfs (n = 10)*

Локалітет
Місяць 
відбору 
зразків

Мікрокліматичні умови** Едафічні властивості субстрату**

Температура 
повітря, ºС

Відносна 
вологість 

повітря, %

Мінливість 
інтенсивності 

освітлення, тис. лк
Температура, ºС Вологість,%

Територія, де здійснювалася підземна виплавка сірки в околицях смт Немирів

галявина
квітень
липень

жовтень

16,4–17,9
29,7–32,3
11,3–14,2

48,9–52,3
24,8–26,9
51,5–56,7

25,0–40,0
65,0–80,0
25,0–35,0

14,6–17,4
26,0–28,8
11,2–14,9

10,8–15,7
6,6–7,2

11,1–15,9

узлісся
квітень
липень

жовтень

15,9–17,5
27,4–29,0
10,8–13,6

50,5–55,0
30,4–34,1
53,2–57,6

20,0–35,0
45,0–60,0
20,0–30,0

14,2–17,6
24,2–27,8
10,5–13,6

12,4–16,3
6,4–6,8

11,9–14,8

Колишній торфокар'єр в околицях смт Лопатин

галявина
квітень
липень

жовтень

19,4–22,8
23,5–27,2
19,1–22,6

40,0–44,3
30,8–33,3
50,5–55,0

25,0–40,0
70,0–85,0
35,0–45,0

18,9–21,2
22,2–24,2
10,8–12,5

38,2–41,6
11,5–16,3
34,8–37,9

узлісся
квітень
липень

жовтень

18,2–22,9
23,1–26,3
18,8–22,4

44,0–47,2
50,3–54,1
51,2–54,8

25,0–35,0
30,0–45,0
20,0–35,0

15,5–17,2
21,2–24,8
10,2–11,9

40,3–46,7
11,8–16,6
32,4–36,7

Відвали вугільних шахт в околицях м. Соснівка

відвал ЦЗФ

тераса
квітень
липень

жовтень

14,7–17,3
28,6–32,1
9,9–12,4

50,5–55,7
32,3–35,1
68,2–73,6

30,0–40,0
65,0–75,0
30,0–45,0

16,5–18,1
21,5–25,9
11,3–15,6

16,7–18,9
5,8–15,1

16,4–19,6

вершина відвалу шахти "Надія"

виступ породи
квітень
липень

жовтень

22,8–26,4
30,8–34,7
18,0–20,5

39,2–42,7
20,2–23,8
51,3–55,1

50,0–60,0
85,0–95,0
40,0–55,0

20,1–22,5
29,6–31,3
19,8–22,4

38,5–41,1
4,6–17,7

29,4–31,2

під монолітом 
породи

квітень
липень

жовтень

23,9–25,7
31,6–35,5
16,8–18,4

44,6–48,1
25,5–27,6
47,6–52,0

30,0–40,0
85,0–100,0
20,0–35,0

16,7–18,0
30,6–33,1
15,3–18,1

32,2–36,0
2,0–4,7

25,0–28,2

галявина
квітень
липень

жовтень

24,0–26,7
33,6–38,2
17,4–19,2

36,5–38,1
16,7–25,3
58,9–61,1

40,0–60,0
90,0–100,0
45,0–65,0

15,9–17,8
30,8–32,4
16,6–18,3

28,7–30,2
8,9–10,7

26,3–28,8

відвал шахти "Візейська"

тераса
квітень
липень

жовтень

22,5–28,0
33,2–36,0
11,9–15,4

32,6–36,2
25,1–28,4
48,3–54,6

25,0–35,0
60,0–75,0
15,0–25,0

19,0–21,3
27,8–30,0
12,6–15,8

38,8–42,1
13,5–17,4
31,1–34,7

вершина
квітень
липень

жовтень

23,8–28,4
34,4–38,3
13,8–16,2

30,8–34,1
26,6–29,5
49,1–51,4

25,0–40,0
80,0–95,0
25,0–35,0

16,6–17,7
28,5–31,2
14,8–17,1

39,3–45,4
12,9–18,5
27,3–29,5

* Похибка вимірювань не перевищувала 15%; ** наведено діапазони вимірювань.
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ниж че ви жи ван ня в умо вах неста чі во ло ги (Stieha 
et al., 2014).

За ре зуль та тами чис лен них до слі джень, біль
шість бріо фі тів у ході ево лю ції ста ли оп ти мі зо ву ва
ти ста те ве спів від но шен ня за леж но від при род них 
умов, у яких вони рос туть, тоб то їх ній фі ло ге нез 
ви зна чає спів від но шен ня ста тей, а не су час ні умо
ви їхнього міс цез ростан ня (Bisang, Hedenäs, 2005; 
2014).

У С. introflexus ре про дук тив ні ор га ни ви ни ка ють 
на вер хів ках ос нов них або ко рот ких біч них гі лок 
(див. рис. 2). Су куп ність чо ло ві чих ста те вих ор га
нів – ан те ри ді їв, по крив них, або пе ри го ні аль них, 
лист ків та клі тин них ни ток – па ра фіз утво рю ють 
брунь ко по діб ний ан д ро цей. На вер хів ці чо ло ві чих 
рос лин моху за зви чай фор му ва ли ся від 2 до 13 ан
д ро це їв із 3–12 ан те ри дія ми (табл. 3, рис. 4). Най
біль шу про дук тив ність чо ло ві чих осо бин вста нов
ле но у зраз ках моху з тор фо кар'єру в око ли цях смт 
Ло па ти н (21–23 ан д ро це їв з 7–21 ан те ри дія ми) та з 
висту пу по ро ди на вер ши ні від ва лу шах ти "На дія" 
(7–20 ан д ро це їв з 6–16 ан те ри дія ми).

На вер хів ках жі но чих рос лин утво рю єть ся та кож 
де кіль ка (від 1 до 5) гі не це їв, пе ри хе ці аль ні лист ки 
яких зде біль шо го силь но за гор ну ті та знач но біль
ше ви дов же ні в ши ло по діб ну вер хів ку, по рів ня но з 
пе ри го ні аль ни ми лист ка ми (рис. 4, 5).

Рис. 2. Жіночі (a) і чоловічі (b) рослини Сampylopus 
introflexus з гаметангіями

Fig. 2. Campylopus introflexus female (a) and male (b) plants 
with gametangia

Рис. 3. Чоловічі рослини Сampylopus introflexus: a – з виводковими опадаючими верхівками (виступ породи на вершині 
відвалу шахти "Надія"); b – із численними гаметангіями (галявина торфокар'єру біля смт Лопатин)

Fig. 3. Campylopus introflexus male plants: a – with breaking off brood shoot tips (from rock ledge at the top of Nadiya Mine 
dump); b – with numerous gametangia (from a glade of the former peat quarry near Lopatyn village)
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Ста те ва про дук тив ність гі не це їв на ба га то ниж
ча, по рів ня но з ан д ро цея ми. Мак си маль ну про дук
тив ність жі но чих рос лин ви зна че но у зраз ках моху 
з те ра си від ва лу шах ти "Ві зейська" і дещо мен шу – 
з га ля ви ни біля смт Не ми рів (табл. 3).

Рис. 4. Ізольовані чоловічі статеві органи Сampylopus 
introflexus: a – брунькоподібні андроцеї (антеридії, 
оточені перигоніальними листками); b – антеридії з 
парафізами

Fig. 4. Isolated male reproductive organs of Campylopus 
introflexus: a – budlike androecia (antheridia surrounded 
by perigonial leaves); b – antheridia and paraphyses

Рис. 5. Гінецеї – архегонії, оточені перихеціальними листками 
(a), та ізольовані архегонії (b) Сampylopus introflexus

Fig. 5. Gynoecia – archegonia surrounded by perichaetial leaves 
(a) and isolated archegonia (b) of Campylopus introflexus

Таблиця 3. Оцінка статевої продуктивності фертильних рослин Campylopus introflexus
Table 3. Evaluation of reproductive productivity of Campylopus introflexus fertile plants

Локалітет

Кількість

гінецеїв на  
1 жіночій рослині, 

шт.

архегоніїв 
в 1 гінецеї, шт.

адроцеїв на 1 чоловічій 
рослині, шт.

антеридіїв
в 1 андроцеї, шт.

спорогонів, 
%

Територія, де здійснювалася підземна виплавка сірки в околицях смт Немирів

галявина 2,7 ±0,3 7,5 ± 0,6 4,9 ± 0,4 10,8 ± 0,6 85,6

узлісся 2,0 ±0,6 6,4 ±0,4 6,1 ± 0,8 11,8 ± 0,9 0

Колишній торфокар'єр в околицях смт Лопатин

галявина 1,7 ± 0,3 4,9 ±0,4 22,0 ±0,6 13,0±1,2 0

узлісся 0 0 20,4 ± 1,7 9,0 ± 0,5 0

Відвали вугільних шахт в околицях м. Соснівка

відвал ЦЗФ

тераса 0 0 2,4 ± 0,5 7,3 ± 0,5 0

вершина відвалу шахти "Надія"

виступ породи 2,1 ± 0,5 7,2 ± 0,4 8,5 ± 0,7 12,7 ± 1,1 51,9

під монолітом породи 4,4 ± 0,5 4,2 ± 0,2 9,0 ± 0,1 9,0 ± 0,1 30,0

галявина 2,1 ± 0,2 4,8 ± 0,3 7,3 ± 0,5 10,9 ± 0,6 89,5

відвал шахти "Візейська"

 тераса 4,3 ± 0,5 6,5 ± 0,4 3,3 ±0,3 10,6 ± 0,5 93,1.

вершина 3,9±0,3 5,0 ± 0,3 11,3± 1,1 9,1±0,6 95,7

За ре зуль та тами ана лі зу про дук тив ності фер
тиль них рос лин, біль ше чо ло ві чих ста те вих ор га нів 
утво рю єть ся на сам пе ред у во ло гі ших ло ка лі те тах, 
тоді як для роз ви тку жі но чих – спри ят ли ві ши ми 
є від кри ті со няч ні міс цез ростан ня з оп ти маль ною 
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во ло гістю (табл. 2). Най біль ший від со ток фер тиль
них рос лин вста нов ле но в зраз ку моху з га ля ви ни 
на вер ши ні від ва лу шах ти "На дія" (табл. 1). За лі
те ра тур ни ми да ни ми та ре зуль та та ми на ших спос
те ре жень, С. introflexus є ге ліо фі том, який саме на 
від кри тих ді лян ках утво рює двоста те ві дер ни ни з 
ви со ким по тен ціа лом ге не ра тив но го та ве ге та тив
но го по нов лен ня.

На від мі ну від гео тер маль них міс цез ростань 
С. introflexus у Вул ка ніч но му на ціо наль но му пар ку 
м. Ла сен (Ка лі фор нія, США), в яких не було ви яв
ле но спо ро го нів (Eppley et al., 2011), на де васто ва
них те ри то рі ях для шес ти з де ся ти про ана лі зо ва них 
ло ка лі те тів від зна че но ряс не ут во рен ня ко ро бо чок. 
Оскільки на верхівці жіночих рослин зде біль шо го 
роз мі ще но по де кіль ка гі не це їв, до сить час то ге
не ра тив ні па го ни утво рю ва ли ба га то спо ро го нів 
зі зви висти ми ніж ка ми – пе ре важ но по 1–3 ко ро
боч ки з кож но го га ме тан гія. Ве ли ку кіль кість спо
ро го нів від зна че но в зраз ках моху з від ва лу шах ти 
"Ві зейська" та га ля вин на те ри то рії під зем ної ви
плав ки сір ки й вер ши ни від ва лу шах ти "На дія" 
(табл. 3).

Вста нов ле но, що стре со ві умо ви на де васто ва них 
те ри то рі ях гір ни чо до був них під при ємств іс тот
но впли ва ють на роз ви ток спо ро фі ту С. introflexus. 
Ре зуль та ти ана лі зу жит тє здат ності спор свід чать 
про знач ний від со ток (до 85) абор тив ності спор 
моху з ло ка лі те тів ву гіль них від ва лів, окрім того, 
виявлено до 5–10% не до роз ви ну тих спо ро го нів з 
ано маль ни ми або не сфор мо ва ни ми, без спор, ко
ро боч ка ми. Оче вид но, ви со кий рі вень за бруд нен
ня по віт ря та тех но зе мів на від ва лах ву гіль них шахт 
(Baranov, 2008) іс тот но впли ває на спо ро ге нез моху. 
На то мість з те ри то рії, де здій сню єть ся під зем на 
ви плав ка сір ки, до 95% спор були пов ністю сфор
мо ва ни ми і жит тє здат ни ми (рис. 6).

Від сут ність спо ро го нів від зна че но для ло ка лі те
тів з пе ре важ но од носта те ви ми дер ни на ми моху – 
на нестій ких ток сич них субстра тах з де фі ци том 
во ло ги від ва лу ЦЗФ та в умо вах част ко во го за ті
нен ня трав'яномо хо во го уг ру по ван ня ко лишньо
го тор фо кар'єру в око ли цях смт Ло па тин (табл. 2, 
3). Знач не по шко джен ня моху та сте риль ність його 
па го нів на тор фо ви щі, оче вид но, спри чи не на на
сам пе ред ін тен сив ним рек реа цій ним на ван та жен
ням – пе ріо дич ним, пе ре важ но ранньо вес ня ним 
ви па лю ван ням над зем ної фі то ма си, ви топ ту ван
ням cтежок і по бу то вим за смі чен ням до слі джу ва
ної ді лян ки.

Ок рім спор C. introflexus роз мно жу єть ся ве ге та
тив ним спо со бом уна слі док фраг мен та ції га ме
то фі ту – час ти на ми па го нів і лист ків, які мо жуть 
роз но си ти ся віт ром, пта ха ми й ін ши ми тва ри на ми 
та за ли ша ти ся жи ви ми про тя гом де кіль кох ро ків, 
а за спри ят ли вих умов від нов лю ва ти ріст та роз
ви ток (Hasse, 2007). Campylopus introflexus утво рює 
спе ціа лі зо ва ні безста те ві ре про дук тив ні ор га ни – 
світ лозе ле ні, лег ко опа даю чі вер хів ко ві про па гу ли 
(рис. 3), які ма ють апі каль ну клі ти ну і тому про рос
та ють у па гін без ут во рен ня про то нем ної дер ни ни.

Ус піш не роз по всю джен ня моху на від ва лах та 
за се лен ня но во ут во ре них ніш від бу ва єть ся зав дя ки 
до сить швид ко му фор му ван ню щіль ної дер ни ни 
внас лі док ве ге та тив но го роз мно жен ня фраг мен
та ми га ме то фі ту, пе ре ду сім опа даю чи ми ви вод ко
ви ми вер хів ка ми сте бел увпро довж пе ріо ду з під
ви ще ною во ло гістю осінньовес ня но го се зо ну. Ос
кіль ки га ме то фіт і спо ро фіт кон ку ру ють за об ме
же ні ре сур си рос ли ни, ве ге та тив не роз мно жен ня 
у моху C. introflexus част ко во ком пен сує об ме же ну 
здат ність до ста те во го роз мно жен ня, на сам пе ред за 
умо в ча со вопросто ро во го роз ме жу ван ня ста тей.

Рис. 6. Спори з коробочок Сampylopus introflexus, зібраних 
на території, де здійснювалася підземна виплавка  
сірки (а) та на галявині вершини відвалу шахти  
"Надія" (b)

Fig. 6. Spores from capsules of Campylopus introflexus 
collected on the territory of underground sulfur smelting (а) 
and the glade at the top of Nadiya Mine dump (b)
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Ви снов ки

Для моху C. introflexus на де васто ва них те ри то рі ях 
гір ни чо до був них під при ємств Львів щи ни власти ва 
ви со ка ре про дук тив на здат ність, як і в умо вах при
род но го се ре до ви ща. Він ак тив но утво рює як ста
те ві, так і неста те ві ді ас по ри. Еко ло гіч ні чин ни ки 
поріз но му впли ва ють на ре про дук тив ну здат ність 
моху, зок ре ма ста те ве спів від но шен ня й про дук
тив ність фер тиль них рос лин. Біль ша ста те ва про
дук тив ність вста нов ле на для чо ло ві чих рос лин у 
во ло гі ших ло ка лі те тах, тоді як від кри ті со няч ні міс
цез ростан ня є спри ят ли ві ши ми для фор му ван ня 
жі но чих осо бин. Стре со ві умо ви на де васто ва них 
те ри то рі ях гір ни чо до був них під при ємств іс тот но 
впли ва ють на роз ви ток спо ро фі ту й жит тє здат ність 
спор С. introflexus, зок ре ма, у ко ро боч ках моху з 
шахт них від ва лів було ви яв ле но до 85% абор тив
них спор. Іс тот не збіль шен ня кіль кості чо ло ві чих 
і жі но чих рос лин ви зна че но в ос віт ле них міс цез
ростан нях, ба га тих на ор га ні ку, з під ви ще ною во
ло гістю і тем пе ра ту рою тех но ген но го субстра ту. 
Ок рім ста те во го роз мно жен ня, у ре про дук тив ній 
стра те гії моху кло наль ний ріст спе ціа лі зо ва ни ми 
ви вод ко ви ми про па гу ла ми і фраг мен та ми га ме то
фі ту має важ ли ве зна чен ня для збе ре жен ня ло ка
лі те ту, по ши рен ня та швид ко го за се лен ня но вих 
ді ля нок.

По даль ше по ши рен ня C. introflexus у на шій кра
ї ні мож ли ве завдяки ви со кій еко ло гіч ній пластич
ності та знач но му ре про дук тив ному по тен ціа лу. 
Ад вен тив ний мох змо же за се ля ти на сам пе ред по
ру ше ні ді лян ки, зок ре ма кис лі субстра ти, як на 
при род них, так і ан тро по ген но змі не них те ри то рі
ях.
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адвентивного моху Сampylopus introflexus (Leucobryaceae, 
Bryophyta) на територіях гірничодобувних підприємств 
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вул. Стефаника, 11, Львів 79005,Україна

Визначено особливості репродуктивної здатності адвен
тивного моху Сampylopus introflexus на техногенних те
риторіях, де здійснюється підземна виплавка сірки, від
валах вугільних шахт та колишньому торф'яному кар'єрі 
у Львівській обл. У десяти досліджених локалітетах дво
домного моху проаналізовано кількість і співвідношен
ня чоловічих, жіночих та рослин без гаметангіїв, продук
тивність фертильних особин, а також оцінено активність 
утворення спеціалізованих безстатевих пропагул та спо
рогонів. Відзначено високий потенціал моху до генера
тивного та вегетативного поновлення, значну мінливість 
фенотипного статевого співвідношення у двостатевих 
мохових дернинах, у яких переважали жіночі особини. 
Чоловічі рослини мають більші можливості для поши

рення верхівковими виводковими бруньками і заселен
ня нових територій, що зумовлює велику кількість одно
статевих мохових дернин і різне статеве співвідношення 
дозрілих фертильних особин. Більшу продуктивність 
чоловічих рослин виявлено у вологіших локалітетах, тоді 
як відкриті сонячні місцезростання сприятливіші для 
формування жіночих особин. Встановлено, що стресо
ві умови на девастованих територіях гірничодобувних 
підприємств істотно впливають на розвиток спорофіту 
й життєздатність спор С. introflexus. У коробочках моху 
з локалітетів вугільних відвалів було до 85% абортивних 
спор. Для всіх локалітетів відзначено активне утворення 
спеціалізованих виводкових пропагул – опадаючих вер
хівок упродовж осінньовесняного періоду та розмно
ження фрагментами пагонів та дернин.
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Определены особенности репродуктивной способности 
адвентивного мха Сampylopus introflexus на техногенных 
территориях, где осуществлялась подземная выплавка 
серы, отвалах угольных шахт и бывшего торфяного ка
рьера во Львовской обл. В десяти исследованных лока
литетах двудомного мха проанализированы количество 
и соотношение мужских, женских и растений без гаме
тангиев, продуктивность фертильных особей, а также 
оценена активность образования специализированных 
бесполых пропагул и спорогонов. Отмечен высокий по
тенциал мха к генеративному и вегетативному возобнов
лению, значительная изменчивость фенотипического 
полового соотношения в двуполых моховых дерновинах, 
у которых установлено преобладание женских особей. 
Мужские растения имеют большие возможности для 
распространения верхушечными выводковыми почка
ми и заселения новых территорий, что приводит к росту 
количества однополых моховых дерновинок и разному 
половому соотношению зрелых фертильных особей. 
Большая продуктивность мужских растений обнаружена 
во влажных локалитетах, тогда как открытые солнечные 
места произрастания более благоприятны для форми
рования женских особей. Установлено, что на девасти
рованных территориях горнодобывающих предприятий 
стрессовые условия существенно влияют на развитие 
спорофита и жизнеспособность спор С. introflexus. В 
коробочках растений из локалитетов угольных отвалов 
было до 85% абортивных спор. Во всех локалитетах от
мечено активное образование специализированных вы
водковых пропагул – опадающих верхушек в течение 
осенневесеннего периода и размножение фрагментами 
побегов и дерновин.
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