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Досліджено адаптивні реакції різних за стійкістю до водного дефіциту видів 
мохів Funaria hygrometrica Hedw. і Bryum argenteum Hedw. в умовах висушування 
та регідратації. Встановлено, що вологолюбний мох F. hygrometrica швидко втрачає 
значну кількість вологи під час дегідратації, порівняно з толерантним до висушуван-
ня B. argenteum, який здатен не лише до утримування води, а й до інтенсивного від-
новлення вологоємності тканин унаслідок регідратації. Виявлено зміни адаптивних 
реакцій залежно від тривалості дегідратації/регідратації у мохів із різною стійкістю 
до висушування. У F. hygrometrica відзначено значне підвищення вмісту пероксиду 
водню внаслідок дегідратації, тоді як у B. argenteum зафіксовано зростання активності 
синтезу осмопротекторів вуглеводневої природи. Унаслідок регідратації концентрація 
вуглеводів та пероксиду водню у гаметофорах мохів знижувалася. Встановлено, що 
бріофіти з різними екологічними стратегіями проявляють подібні механізми толерант-
ності до висушування, зокрема у B. argenteum стійкість реалізується завдяки вищій 
активності адаптивних реакцій, насамперед конститутивного клітинного захисту.

Ключові слова: толерантність до висушування, дегідратація, регідратація, пе-
роксид водню, вуглеводи, мохи, Funaria hygrometrica Hedw., Bryum argenteum Hedw.

Відомо, що бріофіти є представниками альтернативної стратегії адаптації до нестачі 
води на суші, яка полягає в тому, що вони здійснюють ростову і фотосинтетичну актив-
ність, коли вода є доступною, а у разі її відсутності сповільнюють метаболізм [2, 10, 11]. 
Така стратегія «уникнення посухи» аналогічна толерантності до висушування насінин ози-
мих однорічників і пустельних ефемерів [10].

Розрізняють дві стратегії стійкості до висушування: конститутивна, коли захисні 
механізми активні під час нормального росту і метаболізму, та індукована, що полягає в активації 
протекторних механізмів унаслідок стресу. Особливості стійкості до висушування конкретного 
виду бріофітів залежать від інтенсивності, тривалості висушування та загартованості рослин до 
дефіциту вологи. Вважають, що стійкі бріофіти поєднують конститутивний клітинний захист із 
регідраційно-індукованими відновлювальними процесами [15].

Основними проявами стійкості до висушування є здатність до захисту клітинної 
цілісності й відновлення гомеостазу внаслідок пошкодження під час дегідратації/
регідратації. Стійкість реалізується завдяки обмеженню пошкоджень, підтриманню 
фізіологічної стабільності у висушеному стані та мобілізації захисних механізмів під час 
регідратації [8, 16].

Унаслідок висушування та регідратації у мохів пошкоджуються клітинні структури, 
порушується цілісність мембран, насамперед під час регідратації, посилюється генерація 
активних форм кисню, окиснення сульфгідрильних груп білків і їх денатурація, зростає 
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ліпоксигеназна активність, зменшується вміст пігментів й інтенсивність фотосинтезу, що 
знижує здатність протистояти оксидативному стресу [11]. Відновлення гомеостазу після 
висушування поєднує процеси відновлення води в макромолекулах, реконструкції мем
бранної цілісності, нагромадження осмотично-активних вуглеводів і синтезу характерних 
білків (дегідрини, LEA-протеїни) відразу після регідратації.

Бріофіти є одними з нащадків перших наземних рослин, тому це зручна модель 
для з’ясування стійкості до висушування вегетативних органів рослин і вивчення стрес-
індукованих клітинних процесів [8, 9]. Вивчення екологічних стратегій стійкості бріофітів 
до висушування є важливим, тому що насамперед це дає можливість встановити механізми 
запобігання посухостійкості й генетичного конструювання стійких до висушування 
культурних рослин [15]. 

З огляду на це, метою дослідження було встановити адаптивні реакції різних за 
стійкістю до висушування видів мохів в умовах дегідратації та регідратації, а саме генерації 
активних форм кисню (АФК), зокрема пероксиду водню, та нагромадження вуглеводів.

Матеріали та методи
Об’єктом дослідження були різні за стійкістю до висушування види мохів – Funaria 

hygrometrica Hedw. та Bryum argenteum Hedw. Збір зразків мохів здійснювали в околицях 
м. Львова на відстані 50–100 м від автодоріг. У лабораторії з мохових дернин відбирали 
однорідні непошкоджені гаметофори, які висушували в контрольованих умовах – темпера-
тури (23°С), освітлення (2,5 тис. лк) і вологості (85%) протягом 3 та 18 год. Після дегідра-
тації гаметофори мохів змочували однаковою кількістю дистильованої води, регідратація 
тривала протягом 15, 30 та 45 хв. Контролем слугували зразки мохів, які не зазнавали де-
гідратації та регідратації. 

Відносну оводненість гаметофорів визначали у відсотках за різницею маси моху до 
та після висушування і регідратації.

Вміст водню пероксиду в пагонах визначали спектрофотометрично після реакції зі 
сульфатом титану (l=410 нм) [3]. Для визначення вмісту вуглеводів використовували фе-
нол-сульфатний метод: розчинні вуглеводи екстрагували дистильованою водою, а загаль-
ний вміст вуглеводів вимірювали після кислотного гідролізу екстракту [13]. 

Експерименти були проведені у трикратній біологічній повторності, результати 
опрацьовані статистично. 

Результати і їхнє обговорення
Bryum argenteum Hedw. є космополітним посухостійким видом мохів, для якого ха-

рактерні ознаки толерантності до висушування [7]. Funaria hygrometrica Hedw. – волого-
любний мох, який, на відміну від B. argenteum, проявляє значно нижчу стійкість до дегід
ратації [17].

Установлено, що пагони F. hygrometrica втрачали до 50% маси після висушування 
незалежно від його тривалості, тоді як B. argenteum – 6,6% маси внаслідок 3-годинного ви-
сушування та 7,7% після 18-годинного (табл. 1). 

Таблиця 1
Відносна оводненість пагонів мохів після дегідратації та регідратації

Умови досліду Funaria hygrometrica Hedw. Bryum argenteum Hedw.
Дегідратація 3 год 18 год 3 год 18 год

- 51% * - 49% * - 6,6% * - 7,7% *
15-хв регідратація 24% 31% 261% 305%
30-хв регідратація 52% 20% 215% 321%
45-хв регідратація 39% 42% 226% 323%

Примітка. * – значення характеризують зменшення оводненості тканин щодо контролю.
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Окрім того, поглинання вологи під час регідратації відрізнялося у досліджуваних 
мохів залежно від тривалості висушування. Зокрема, у гаметофорах F. hygrometrica після 
дегідратації не встановлено відновлення рівня оводненості до початкового, а максималь-
но до 50%. Взаємозв’язку між відновленням оводненості й тривалістю дегідратації і ре-
гідратації не визначено. Виявлено, що гаметофори B. argenteum здатні поглинати велику 
кількість вологи під час регідратації. Зокрема, після 3-годинного висушування оводненість 
пагонів моху була у 2,1–2,6 разу вищою, ніж до висушування, а після 18-годинного – у 
3,0–3,2 разу (табл. 1). Отже, стійкіший до висушування B. argenteum здатен до значного 
водозбереження й інтенсивного відновлення вологоємності тканин унаслідок регідратації. 

У досліджуваних мохів унаслідок дегідратації зростав вміст пероксиду водню та на-
громаджувалися розчинні й нерозчинні вуглеводи (рис. 1, 2). У тканинах гаметофорів F. hy-
grometrica вміст вуглеводів і пероксиду водню були вищими після 3-годинної дегідратації, 
ніж після 18-годинної. У B. argenteum ця тенденція зберігалася, окрім зростання вмісту 
розчинних вуглеводів після 18-годинного висушування. Також у F. hygrometrica інтенсив-
ніше зростав вміст пероксиду водню, ніж вуглеводів, а у B. argenteum – навпаки. Таким 
чином, у чутливішої до висушування F. hygrometrica під час дегідратації значно зростав 
вміст водню пероксиду як сигнальної сполуки в захисних реакціях рослин, а у B. argenteum 
підвищувався вміст вуглеводів, яким властиві осмопротекторні властивості. 

Варто зазначити, що рівень пероксиду водню у гаметофорах F. hygrometrica після 
регідратації залишався досить високим, тоді як у B. argenteum він значно знижувався – в 4 
рази порівняно з контролем. Вміст вуглеводів після регідратації знижувався у обох видів 
мохів і все ж був вищим у F. hygrometrica, ніж у B. argenteum (рис. 1, 2). 

Відомо, що розвиток стресових реакцій у клітинах рослин супроводжується нагро-
мадженням АФК, які у кінцевому результаті перетворюються на відносно стабільний пе-
роксид водню. Молекули пероксиду водню є високореактивними та мають широкий спектр 
функцій у клітині – від токсичної дії до сигнальної. Зокрема, пероксид водню має здатність 
запускати ряд каскадних механізмів, спрямованих на розвиток захисних реакцій. У бріо-
фітів під час висушування встановлена посилена генерація АФК, як пряма, так і опосе-
редкована внаслідок інгібування фотосинтезу [1, 5]. Механізми толерантності стійких до 
дефіциту вологи рослин насамперед забезпечуються вуглеводами та білками, які беруть 
участь у захисті цілісності клітини під час висушування [6]. 

У стійких видів бріофітів не виявлено високого вмісту проліну й інших осмопро-
текторних метаболітів, які є типовими для посухостійких рослин. Установлено, що для 
мохів характерними є високі концентрації сахарози, низький вміст редукуючих цукрів і 
відсутність крохмалю, аналогічно до ембріонів насінин, які дозрівають [14]. Зокрема, у 
стійкого моху Syntrichia ruralis (Hedw.) F.Weber & D.Mohr вміст сахарози як важливого 
компонента біологічного «скла», що формується під час висушування внаслідок вітрифіка-
ції, може сягати 10% від сухої маси рослин [4, 11]. Відомо, що дисахариди здатні стабілізу-
вати фосфоліпідні бішари завдяки гідрогеновим зв’язкам до полярних груп. Це забезпечує 
підтримання відстані між фосфоліпідними бішарами мембран і запобігає пошкодженню 
фазових переходів [12].

На основі отриманих результатів можна стверджувати, що висушування та, мож-
ливо, початкові стадії регідратації пов’язані зі значними змінами метаболізму рослин. Зо-
крема, у F. hygrometrica виявлено значне нагромадження пероксиду водню, який завдяки 
сигнальній активності  здатен запускати каскад протекторних механізмів, тоді як у B. ar-
genteum відзначено підвищену синтетичну активність, зокрема структурних і розчинних 
вуглеводів з осмопротекторною активністю. Вважається, що обидва процеси є різними 
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ланками одного механізму стійкості – підвищення вмісту сигнальних сполук стимулює на-
громадження сполук вуглеводневої природи.

Рис. 1. Вміст пероксиду водню та вуглеводів у гаметофорах моху Funaria hygrometrica Hedw. після 
дегідратації та регідратації. ДГ – дегідратація (3; 18 год); РГ – регідратація (15; 30; 45 хв).
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Рис. 2. Вміст пероксиду водню та вуглеводів у гаметофорах моху Bryum argenteum Hedw. після 
дегідратації та регідратації. ДГ – дегідратація (3; 18 год); РГ – регідратація (15; 30; 45 хв).
Отже, бріофіти з різними екологічними стратегіями проявляють подібні механізми 

толерантності до висушування. Зокрема, у B. argenteum стійкість реалізується завдяки ви-
щій активності адаптивних реакцій, насамперед конститутивного клітинного захисту.
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VARIABILITY OF HYDROGEN PEROXIDE AND CARBOHYDRATE CONTENT 
IN MOSSES WITH DIFFERENT DESICCATION TOLERANCE UNDER 

CONDITIONS OF DEHYDRATION AND REHYDRATION
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The adaptive responses of moss species with different resistance to water deficit 

Funaria hygrometrica Hedw. and Bryum argenteum Hedw. in terms of dehydration and 
rehydration were investigated. It was established that dank moss F. hygrometrica rapidly 
loses significant amounts of water during dehydration, compared with a tolerant to desicca-
tion B. argenteum, which is able not only to hold water, but also to intensive restoration of 
tissues moisture capacity due to rehydration. The changes of adaptive responses depending 
on the length of dehydration/rehydration in moss with different resistance to drying were 
revealed. In F. hygrometrica a significant increase in the hydrogen peroxide content due to 
dehydration was observed, while in B. argenteum increased activity of carbohydrate osmo-
protectors synthesis was recorded. As a result of rehydration concentration of carbohydrates 
and hydrogen peroxide in gametophores of mosses was decreased. It was established that 
bryophytes with different ecological strategies exhibit similar mechanisms of desiccation 
tolerance; particularly in B. argenteum stability is realized due to higher activity of adaptive 
response, primarily constitutive cellular protection.

Keywords: desiccation tolerance, dehydration, rehydration, hydrogen peroxide, car-
bohydrates, bryophytes, Funaria hygrometrica Hedw., Bryum argenteum Hedw.

ИЗМЕНЧИВОСТЬ СОДЕРЖАНИЯ ПЕРОКСИДА ВОДОРОДА И УГЛЕВОДОВ 
У МХОВ С РАЗЛИЧНОЙ УСТОЙЧИВОСТЮ К ВЫСУШИВАНИЮ 

В УСЛОВИЯХ ДЕГИДРАТАЦИИ И РЕГИДРАТАЦИИ
И. Бойко, О. Лобачевская

Институт экологии Карпат НАН Украины 
ул. Стефаника, 11, Львов 79000, Украина 

e-mail: ecomorphogenesis@gmail.com
Исследованы адаптивные реакции различных по устойчивости к водному 

дефициту видов мхов Funaria hygrometrica Hedw. и Bryum argenteum Hedw. в 
условиях высушивания и регидратации. Установлено, что влаголюбивый мох F. hy-
grometrica быстро теряет значительное количество влаги при дегидратации, по 
сравнению с толерантным к высушиванию B. argenteum, который способен не только 
к удерживанию воды, но и к интенсивному восстановлению влагоемкости тканей 
вследствие регидратации. Выявлены изменения адаптивных реакций в зависимости от 
продолжительности дегидратации/регидратации у мхов с различной устойчивостью 
к высушиванию. У F. hygrometrica отмечено значительное повышение содержания 
пероксида водорода в результате дегидратации, тогда как у B. argenteum зафиксирован 
рост активности синтеза осмопротекторов углеродной природы. Во время 
регидратации концентрация углеводов и пероксида водорода в гаметофорах мхов 
снижалась. Установлено, что бриофиты с различными экологическими стратегиями 
проявляют похожые механизмы толерантности к высушиванию. В частности, у 
B.  argenteum устойчивость реализуется благодаря высокой активности адаптивных 
реакций, прежде всего конститутивной клеточной защиты.

Ключевые слова: толерантность к высушиванию, дегидратация, регидратация, 
пероксид водорода, углеводы, мхи, Funaria hygrometrica Hedw., Bryum argenteum 
Hedw.


