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Викладено результати досліджень адаптивних реакцій мохів із різною чутливістю до дефіциту вологи  — 
Bryum argenteum Hedw. і Amblystegium serpens (Hedw.) Schimp на території відвалу в місцях видобутку сірки. За 
несприятливого гідротермічного режиму у пагонах мохів виявлено збільшення загальної антиоксидантної 
активності низькомолекулярних антиоксидантів і нагромадження осмотично активних речовин — розчинних 
вуглеводів та вільного проліну. Толерантніші до водного стресу рослини B. argenteum характеризуються значною 
пластичністю компонентів осморегуляторної системи й антиоксидантної активності протягом вегетаційного 
сезону. Показано, що адаптація до водного стресу може реалізуватися з участю епігенетичних систем.
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© Н.Я. КИЯК, Я.Д. ХОРКАВЦІВ, 2015

Вступ

Водний режим має важливе значення для рослин, 
їхньої пристосованості до умов існування, оскільки 
впливає на ріст, метаболічну активність, інтенсив­
ність процесів газообміну. У зв'язку зі специфікою 
організації гаметофіту мохів (невеликі розміри, 
примітивна провідна система, відсутність коренів 
та ін.) цій групі рослин притаманні певні особли­
вості водного режиму (Baisheva, 2007). Більшість 
мохів є ектогідричними, їхній гаметофіт поглинає 
воду з розчиненими мінеральними речовинами 
всією поверхнею, а листки переважно одношаро­
ві, тому добре адаптовані до такого способу погли­
нання. Відсутність кутикули та продихів сприяє 
вільному водо- та газообміну крізь клітинні стінки. 
Тобто бріофіти, на відміну від судинних рослин, не 
мають ефективної системи регуляції водного ре­
жиму, гідратура їхніх клітин цілковито залежить від 
зовнішніх умов. Ці рослини пристосовані до знач­
них втрат вологи та висихання, здатні до швидкої 
регідратації, що є свідченням високої толерант­
ності до тривалих періодів водного стресу. 

Відомо, що в умовах дефіциту вологи у бріофі­
тів захисні функції виконують цукри, вільні аміно­
кислоти, антиоксидантні системи, які зводять до 
мінімуму негативні наслідки зневоднення, та про­
теїни  — гомологи LEA-білків судинних рослин, 
що синтезуються у відповідь на втрату вологи рос­
линним організмом унаслідок дії водного, осмо­
тичного та низькотемпературного стресів (Proctor 

et al., 2007; Lobachevska, 2008; Kyyak, Bun'o, 2012). 
Водночас показано відмінності в реакції толерант­
них і чутливих до дефіциту вологи видів бріофітів 
на однакові стресові навантаження (Wu et al., 2012; 
Khorkavtsiv, Kit, 2013). 

Здатність накопичувати осмотично активні ре­
човини чималою мірою визначає стійкість рослин 
до стресів, причому найстійкішими вважають ті з 
них, які водночас нагромаджують сполуки різних 
типів — сахарозу, моноцукри, органічні кислоти й 
амінокислоти (Glime, 2007). Збільшення концен­
трації розчинних вуглеводів, що супроводжується 
підвищенням осмотичного потенціалу клітини, є 
одним із найважливіших механізмів адаптації бріо­
фітів до водного дефіциту. Відомо, що цукри (на­
самперед сахароза та рафіноза) приєднуються до 
полярних кінцевих груп фосфоліпідів мембран і 
таким чином стабілізують мембранну структуру 
клітин мохів за умов осмотичного стресу (Zivkovic 
et al., 2005). 

Дослідження метаболічних змін, які відбувають­
ся під час онтогенезу рослин унаслідок пристосу­
вання до екологічних стресів, актуальні для ро­
зуміння адаптивної стратегії толерантних видів, 
зокрема мохів, які першими заселяють девастовані 
території та беруть активну участь у ренатуралізації 
антропогенно трансформованого середовища. У 
зв'язку з цим нашою метою була оцінка адаптивних 
реакцій мохів, які мають різну чутливість до дефі­
циту вологи — Bryum argenteum Hedw. і Amblystegium 
serpens (Hedw.) Schimp., зібраних на території від­
валу №  1 Язівського сірчаного родовища, підпо­
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рядкованого Новояворівському державному гір­
ничо-хімічному підприємству (ДГХП) «Сірка». Тут 
мохоподібні оселилися одними з перших і з часом 
сформували рясні, багатовидові обростання. Для 
відвалів після сірчаного видобутку характерні кон­
трастні кліматичні умови (нестабільний водний і 
температурний режими, висока інсоляція), тому 
важливе значення має вивчення механізмів адап­
тації піонерних видів рослин до мінливих екологіч­
них факторів, які дають їм можливість колонізува­
ти техногенно порушені території. 

Матеріали та методика досліджень

На території відвалу №  1 зразки мохів Bryum 
argenteum і Amblystegium serpens збирали на двох до­
слідних трансектах північної експозиції (схил і вер­
шина) впродовж вегетаційного сезону 2014 р. Для 
аналізу використовували свіжозібраний рослин­
ний матеріал. 

Для визначення вмісту розчинних вуглеводів 
застосовували метод У. Дюбойса (Pleshkov, 1976). 
Оптичну густину розчинів вимірювали на спек­
трофотометрі Specord 210 Plus за довжини хвилі 
490 нм. Вміст цукрів виражали в мкмоль/г маси су­
хої речовини. 

Пролін екстрагували та визначали із застосуван­
ням нінгідринового реактиву за методом Л. Бейтса 
зі співавторами (Bates et al., 1973). Проби фотомет­
рували за довжини хвилі 520  нм на спектрофото­
метрі Specord 210 Plus. Вміст вільного проліну ви­
ражали в мкмоль/г маси сухої речовини.

Загальну антиоксидантну активність низько-
молекулярних антиоксидантів оцінювали в реакції 
рослинного екстракту з розчином радикала  — 
1,1-дифеніл-2-пікридилгідразилом (ДФПГ) за мето-
дом В. Бранд-Вільямса зі співавторами (Brand-
Williams et al., 1995). Проби фотометрували за дов­
жини хвилі 517  нм на спектрофотометрі Specord 
210 Plus. Загальну антиоксидантну активність ви­
ражали у відсотках зменшення кількості ДФПГ 
(таблиця). 

Вміст вологи у мохових дернинах визначали ва­
говим методом та обчислювали у відсотках від ваги 
абсолютно сухої речовини (Mineev, 1979). Інтен­
сивність освітлення на дослідних ділянках вимірю­
вали за допомогою люксметра Ю 116.

В експерименті водний дефіцит створювали 
додаванням до агаризованого середовища Кнопа 
поліетиленгліколю (ПЕГ) у концентраціях 1, 2, 3 і 
4 %. Спори мохів висівали в стерильних умовах у 

чашки Петрі на бакто-агар із різним умістом ПЕГ 
і вирощували в люмінестаті за контрольованих по­
казників освітлення (2,5–3,0 тис. лк), температури 
(+20–22° С) та вологості (85–90  %). Спостерігали 
за характером проростання спор під мікроскопом 
«Primo Star» безпосередньо в чашках Петрі, не 
порушуючи стерильності матеріалу. Динаміку 
проростання спор визначали за підрахунком 
відсотка пророслих спор упродовж перших двох 
тижнів після посіву. 

Інгібітор метилювання ДНК 5-азацитидин до­
давали в агаризоване середовище після стерилі­
зації в концентрації 50 мкмоль/л. Регенеранти 
(фрагменти пагонів) моху A. serpens вирощували на 
середовищі з інгібітором протягом 10 днів, потім 
переносили на середовище Кнопа для подальшої 
регенерації й отримання гаметофорів. Контролем 
слугували рослини, які вирощували на середовищі 
Кнопа без додавання 5-азацитидину. Через 20 днів 
гаметофори відсаджували на бакто-агар із різни­
ми концентраціями ПЕГ, де вони росли впродовж 
двох тижнів і надалі рослини використовували для 
аналізу ядерної ДНК. 

Для оцінки вмісту ядерної ДНК застосували ме­
тодику флуоресцентного фарбування барвником 
DAPI (4',6-диамідино-2-феніліндол) (Chazotte, 
2011). Інтенсивність флуоресценції ДНК вимірю­
вали в клітинах листків на моторизованому флуо­
ресцентному мікроскопі Axio Imager M1 (Сarl 
Zeiss).

Усі досліди повторювали тричі, одержані 
цифрові результати опрацьовували статистично 
(Plokhinskij, 1970).

Результати досліджень та їх обговорення

Досліджено фізіологічні реакції мохів B. argenteum 
та A.  serpens із різною толерантністю до водного 
дефіциту. Ці види відрізняються своєю водоутри­
мувальною здатністю та приурочені до різних осе­
лищ на території відвалу після видобутку сірки з 
доволі відмінними мікрокліматичними умовами. 
Рослини A. serpens ростуть у мікрозниженнях рель­
єфу, на вологих і затінених ділянках, тому менше 
залежні від водного дефіциту: навіть у посушливі 
літні місяці відносна вологість у пагонах була не 
нижчою 38–45 %. Для цього виду характерна жит­
тєва форма плетива, що теж засвідчує схильність 
до умов із помірним водним дефіцитом. Дерни­
ни B.  argenteum трапляються на відкритих місцях, 
де отримують надлишок світлової енергії. Росли­
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ни цього виду мають життєву форму низької пух­
кої дернини, яка сприяє кращому доступу вологи 
та запобігає надмірному перегріванню пагонів. У 
весняні місяці в місцезростаннях B.  argenteum за­
фіксований найсприятливіший гідротермічний ре­
жим (температура на поверхні субстрату становила 
+14,2–+21,5º С, інтенсивність світла — 70–80 тис. 
лк, а вологість субстрату  — 46,2–58,4  %). Нато­
мість у літній період амплітуда мінливості середніх 
температур на поверхні субстрату була в діапазоні 
+21,1–+36,8º С, а на вершині відвалу підвищува­
лася до +40,5º  С, інтенсивність світла  — 100–110 
тис. лк, вологість субстрату зменшувалася до 4,8–
14,2  %. Існування рослин у таких умовах суттєво 
залежало від механізмів, які захищають організм 
від висихання та фотоінгібування. 

Проаналізовано вміст розчинних вуглеводів у 
пагонах мохів протягом вегетаційного сезону. В 
рослинах A.  serpens визначено невисоку концен­
трацію цукрів упродовж весняно-осіннього періо­
ду (13,9–16,3 мкмоль/г маси сухої речовини (с.р.)) 
та незначне їх збільшення в літні місяці (до 21,6 
мкмоль/г маси с.р.) (рис. 1).

Вміст осмотично активних речовин суттєво не 
залежав від експозиції рослин на схилах відвалу. 
У пагонах B.  argenteum зафіксовано вище нако­
пичення розчинних вуглеводів: їхній сумарний 

уміст у весняні й осінні місяці становив 29,8–48,6 
мкмоль/г маси с.р., у червні-липні зростав майже 
вдвічі. Також відзначено залежність концентра­
ції цих осмопротекторів у пагонах B. argenteum від 
умов місцезростань на відвалі, оскільки вищий 
уміст вуглеводів відзначено в рослинах із вершини 
відвалу, де несприятливіші умови водозабезпечен­
ня. 

Із літературних джерел також відомо про зміну 
вуглеводного обміну в мохів у бік нагромаджен­
ня цукрів. Зокрема, у Syntrichia caninervis Mitt. і 
Plagiomnium acutum (Lindb.) T.J.  Kop. виявлено 
значне збільшення загального вмісту розчинних 
вуглеводів у відповідь на дефіцит вологи (Li et al., 
2009; Wu et al., 2012). Відомо, що в багатьох видів 
мохів основну осмопротекторну роль відіграє саха­
роза. Наприклад, у гаметофіті стійкого до висушу­
вання моху Tortula ruralis (Hedw.) P. Gaertn., B. Mey. 
& Scherb. уміст сахарози становив майже 10 % від 
загальної маси сухої речовини, і ця кількість не 
змінювалася ні в процесі висушування рослини, 
ні під час регідратації (Glime, 2007). У рослинах 
Dicranum majus Turner, Hookeria lucens (Hedw.) Sm., 
Polytrichum commune Hedw., Racomitrium lanuginosum 
(Hedw.) Brid., Thuidium tamariscinum (Hedw.) Schimp. 
і Tortula ruraliformis (Besch.) W. Ingham в умовах ос­
мотичного стресу концентрація сахарози досяга­
ла 40  % від валового вмісту розчинних вуглеводів 
(Smirnoff, 1992). На підставі цих результатів можна 
підсумувати, що досліджувані види мохів упродовж 
вегетаційного сезону мають неоднакову спрямова­
ність вуглеводного обміну. Рослинам B.  argenteum 
властива значна пластичність обмінних процесів, 
які за стресових впливів зміщені у бік накопичення 
розчинних вуглеводів, що сприяє швидкій адапта­
ції до мінливих умов існування. 

Особлива роль у протекторно-адаптивних ме­
ханізмах належить нітрогеновмісним сполукам, 
насамперед пулу вільних амінокислот. Важливість 
цих осмопротекторів зумовлена поліфункціональ­
ністю дії, оскільки вони забезпечують регуляцію 
осмотичного тиску, детоксикацію вільних ради­
калів, стабілізацію енергетичного метаболізму. Із 
всієї кількості амінокислот виділяють групу «стре­
сових», які беруть участь у загальній відповіді рос­
линного організму на стрес. До них належать ала­
нін, фенілаланін, аміномасляна кислота та пролін 
(Ashraf, Foolad, 2008). Кількість вільного проліну 
у пагонах досліджуваних видів мохів змінювалася 
впродовж вегетаційного сезону та суттєво зале­
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Рис.  1. Вміст розчинних вуглеводів у пагонах Bryum 
argenteum і Amblystegium serpens протягом вегетаційного 
сезону; *  — різниця між зразками одного виду моху в 
межах дослідної трансекти статистично достовірна при 
p < 0,05

Fig.  1. Content of the soluble carbohydrates in Bryum 
argenteum and Amblystegium serpens shoots during the 
vegetative season; * — difference between samples of the same 
moss species within research transect statistically significant 
at p < 0.05
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жала від їхніх видових особливостей (таблиця). В 
A.  serpens його вміст був невисоким і доволі ста­
більним: у весняно-осінній період зафіксовано 
0,12–0,16 мкмоль/г маси с.р. проліну та збільшен­
ня концентрації в літні місяці до 0,22 мкмоль/г 
маси с.р. У пагонах B.  argenteum відзначено знач­
ну пластичність нагромадження цієї амінокисло­
ти залежно від мікрокліматичних умов: її більший 
уміст протягом усього періоду вегетації порівняно 
з A. serpens і суттєве посилення акумуляції до 0,64 
мкмоль/г маси с.р. улітку. 

Істотне накопичення проліну також виявле­
но у пагонах толерантних до висушування мо­
хів Plagiomnium acutum і Syntrichia caninervis (Li et 
al., 2009; Wu et al., 2012), у рослинах Hylocomium 
splendens (Hedw.) Schimp., Pleurozium schreberi 
(Willd. ex Brid.) Mitt. та Rhytidiadelphus squarrosus 
(Hedw.) Warnst. за впливу високих температур, ос­
мотичного стресу та важких металів (Lobachevska, 
2008). Тобто нагромадження вільного проліну має 
переважно неспецифічний характер і є складовою 
загальних клітинних захисних систем. Посилення 
синтезу проліну у пагонах мохів за стресових умов 
пояснюється багатогранним захисним біологічним 
ефектом, який виявляється не лише в осморегу­
ляторній і протекторній, а й в антиоксидантній, 
енергетичній та інших функціях, що забезпечують 
підтримку клітинного гомеостазу та його перехід у 
новий адаптивний стан (Ashraf, Foolad, 2008). Та­
ким чином, однією з адаптивних реакцій бріофітів 
на водний стрес є зміна метаболізму вільних аміно­
кислот, що призводить до збільшення вмісту «стре­
сової» амінокислоти — проліну.

Слід відзначити, що за несприятливих умов у 
бріофітів важливими компонентами неспецифіч­
них клітинних захисних систем є низькомолеку­
лярні антиоксиданти. Ці сполуки відіграють вагому 

роль у разі температурного й осмотичного стресів, 
за дії важких металів (Seel et al., 1992; Panda, 2000; 
Kyyak, 2007), тому ми проаналізували загальну ан­
тиоксидантну активність низькомолекулярних ан­
тиоксидантів, яка визначається антирадикальною 
активністю аскорбінової кислоти, глутатіону, α-то­
коферолу, флавоноїдів та інших низькомолекуляр­
них сполук (Adedapo et al., 2008).

З літератури відомо, що бріофіти володіють на­
багато вищим антиоксидантним потенціалом по­
рівняно з судинними рослинами. Це зумовлено як 
низькомолекулярними антиоксидантами (флаво­
ноїдами, фенольними сполуками, аскорбатом), які 
у високих концентраціях містяться в їхніх кліти­
нах, так і активністю ферментних систем (Dey, De, 
2012), що є важливою адаптивною реакцією мохів 
до існування в несприятливих умовах середовища. 

Виявлено, що у весняні та осінні місяці антиок­
сидантна активність у пагонах B. argenteum стано­
вила 40,8–51,2  % і значно підвищувалася спекот­
ного літа (таблиця). Окрім того, зафіксовано збіль­
шення цього показника в рослинах із вершини 
відвалу. У пагонах A. serpens антиоксидантна актив­
ність протягом вегетаційного сезону була значно 
нижчою (28,1–33,2 %) й істотної різниці між рос­
линами із дослідних трансект не виявлено. 

На підставі отриманих результатів можна дійти 
висновку, що рослинам B. argenteum властивий ви­
сокий рівень мінливості компонентів осморегуля­
торної системи (вмісту цукрів і проліну) й анти­
оксидантної активності. Це, очевидно, зумовлено 
наявністю потужних систем ендогенної регуляції, 
котрі нівелюють негативну дію факторів середови­
ща. Відомо, що показники, які мають найбільшу 
пластичність, здебільшого і забезпечують адапта­
цію рослин до мінливих екологічних умов (Bongers, 
Popma, 2006). Окрім того, вважають, що піонерним 

Вміст вільного проліну та загальна антиоксидантна активність у пагонах мохів Bryum argenteum й Amblystegium serpens 
протягом вегетаційного сезону 

Місце збору рослин на 
відвалі

Вміст вільного проліну,
мкмоль/г маси сухої ручовини

Загальна антиоксидантна активність, % зменшення 
кількості ДФПГ

весна літо осінь весна літо осінь

Bryum argenteum

схил 0,36±0,02 0,61±0,03* 0,38±0,02 40,8±2,5 63,2±5,5* 51,2±4,2*

вершина 0,40±0,03 0,64±0,06* 0,42±0,03 45,3±3,2 69,0±4,7* 58,3±3,1*

Amblystegium serpens

схил 0,12±0,01 0,21±0,01* 0,16±0,01* 29,6±1,4 31,4±1,5 29,4±2,1

вершина 0,11±0,01 0,22±0,02* 0,14±0,01 28,1±1,7 33,2±1,8 30,2±1,8

П р и м і т к а: * — різниця між зразками одного виду моху в межах дослідної трансекти статистично достовірна при 
p < 0,05.
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видам (до яких належить B.  argenteum) властива 
найвища пластичність морфо-фізіологічних ознак, 
оскільки вони пристосовуються до дуже гетеро­
генних умов середовища (Rozendaal et al., 2006). У 
рослинах  A. serpens виявлено нижчу мінливість фі­
зіологічних ознак упродовж вегетаційного сезону, 
що, можливо, зумовлено сприятливішими умова­
ми їхніх місцезростань. 

Для підтвердження неоднакового адаптивно­
го потенціалу досліджуваних видів ми здійснили 
експериментальний порівняльний аналіз пророс­
тання спор обидвох видів мохів в умовах водного 
дефіциту, спричиненого дією ПЕГ концентрацією 
1–4  %. Майже 95  % проростання спор виявлено 
для B. argenteum на контрольному середовищі Кно­
па та в умовах помірного дефіциту вологи (1–2 % 
ПЕГ) (рис. 2). Ріст і розвиток протонемних дернин 
на цих середовищах відбувався, як у рослин кон­
тролю. За впливу вищої дози ПЕГ (4 %) проростан­
ня спор знижувалося, протонемні дернини слабше 
галузилися й утворювали менше бруньок гамето­
форів порівняно з контролем.

Вплив дефіциту вологи на проростання спор 
A.  serpens був більш вираженим, оскільки пригні­
чення проростання спор до 52–75  % спостеріга­
лося вже за помірного осмотичного стресу (1–2 % 
ПЕГ).

Суттєво інгібувався ріст протонеми, виявлено 
вкорочення та потовщення клітин. За впливу 4 % 
ПЕГ проростало 11,2  % спор, утворювалися ано­
мальні, сферичної форми клітини протонеми, які 
далі не розвивалися та гинули. Тобто отримані ре­
зультати свідчать про значно вищу чутливість 
рослин A.  serpens до дефіциту вологи порівняно 
з B. аrgenteum.

У підвищенні стійкості рослин до стресів різної 
природи важливу роль відіграє епігенетична ре­
гуляція експресії генів, яка завдяки метилуванню 
ДНК й ацетилуванню–деацетилюванню гістонів 
діє не лише в індивідуальному розвитку рослин, а 
й у їхніх реакціях-відповідях на різні абіотичні та 
біотичні стреси, такі як нестача вологи, засолення, 
УФ-опромінення, вплив знижених або підвище­
них температур, важких металів, ураження збудни­
ками хвороб (Chinnusamy, Zhu, 2009). 

Для вивчення впливу метилування ДНК, як 
фактора епігенетичного контролю процесів роз­
витку, досліджували дію 5-азацитидину (інгібіто­
ру метилування ДНК) на толерантність рослин до 
дефіциту вологи. В роботі використали вид моху 
A.  serpens, який у наших експериментальних до­
слідженнях показав високу чутливість до водного 
дефіциту. На низьких концентраціях ПЕГ візуаль­
ної селективної дії 5-азацитидину не виявлено, 
але за наявності 4 % ПЕГ у середовищі (на якому 
не виживали рослини контролю) майже 20  % ек­
сплантів, попередньо оброблених інгібітором ме­
тилування, регенерували та дали початок дерни­
нам. Фенотипно такі рослини не відрізнялися від 
контролю. Можна припустити, що в клітинах моху 
після дії 5-азацитидину знизився загальний рівень 
метилування ДНК; зумовило активацію окремих 
генів, імовірно, пов'язаних зі стійкістю до водного 
дефіциту.

Для кількісної оцінки ядерної ДНК та її функ­
ціонального стану в умовах водного стресу в клі­
тинах A.  serpens проаналізовано флуоресценцію 
ядерної ДНК і встановлено, що ядра клітин дослід­
них зразків відрізнялися за інтенсивністю світіння 
(рисунки 3, 4). У клітинах рослин контролю ядра 
округлої форми, інтенсивність флуоресценції ДНК 
становила 196,1±7,9 відн. од. Із наростанням осмо­
тичного стресу в середовищі ядра набували більш 
овальної форми, світіння ДНК — неоднорідності, 
що свідчило про зміну її функціонального стану. 
Інтенсивність флуоресценції ДНК знижувалася 
майже в 2,5 раза. Подібні результати отримано й у 
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Рис.  2. Проростання спор мохів Bryum argenteum й 
Amblystegium serpens на середовищах із поліетилен-
гліколю (ПЕГ); *  — різниця порівняно з контролем 
статистично достовірна при p  < 0,05

Fig.  2. Spore germination of mosses Bryum argenteum and 
Amblystegium serpens on the medium with polyethylene glicol 
(ПЕГ); *  — difference compared to the control statistically 
significant at p  < 0.05
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дослідженнях із судинними рослинами. Наприк­
лад, показано, що вплив водного дефіциту в рос­
линах Pisum sativum  L. також призводив до зміни 
функціонального стану ДНК; це зумовлено гіпер­
метилуванням специфічних ГЦ-сайтів у геномі 
(Labra et al., 2002).

У наших дослідженнях ефект 5-азацитиди­
ну проявлявся в інтенсивнішому світінні ядерної 
ДНК порівняно з контролем, що, імовірно, було 
результатом деметилування численних сайтів ДНК 
та їхньої активації.

В умовах дефіциту вологи більшу інтенсивність 
флуоресценції ядерної ДНК зафіксовано в кліти­
нах гаметофорів, попередньо оброблених 5-азаци­
тидином, порівняно з рослинами, необробленими 
інгібітором. Тобто отримані результати вказують на 
можливу участь епігенетичних механізмів у підви­
щенні толерантності рослин A.  serpens до водного 
дефіциту. Для докладнішого їх розкриття подальша 
робота буде спрямована на дослідження післядії 
5-азацитидину на білковий синтез, вміст осмолітів 
та активність ферментів антиоксидантного захисту. 

Відомо, що інгібітор метилування ДНК спри­
яв підвищенню стійкості моху Tortula modica 
R.H.  Zander до ртуті та пришвидшував пророс­
тання спор Funaria hygrometrica Hedw. у темря­

ві (Khorkavtsiv et al., 2008; Khorkavtsiv, Kit, 2013). 
5-азацитидин стимулював гіпометилування ДНК 
Oryza sativa  L. Це спричинювало повне деметилу­
вання промоторної ділянки гена резистентності 
до патогена й вищу стійкість рослин до збудника 
інфекцій Xanthomonas oryzae (Akimoto et al., 2007). 
Тобто епігенетична регуляція є вагомим фактором, 
що впливає на виживання рослин у стресових 
природних умовах.

Висновки

На відвалі після видобутку сірки за несприятливо­
го гідротермічного режиму в обох мохів виявлено 
збільшення загальної антиоксидантної активності 
низькомолекулярних антиоксидантів і нагрома­
дження в клітинах осмотично активних речовин — 
розчинних вуглеводів і вільного проліну, які забез­
печують регуляцію осмотичного тиску та захист 
субклітинних структур.

Комплекс неспецифічних захисних реакцій в 
умовах дефіциту вологи подібний у B. argenteum й 
A.  serpens. Однак толерантніші до водного стресу 
рослини B.  argenteum мають більшу пластичність 
компонентів осморегуляторної системи й антиок­
сидантної активності у відповідь на дію стресового 

Рис.  3. Флуоресценція ядерної ДНК у клітинах 
Amblystegium serpens: а  — контроль; b  — післядія 
5-азацитидину; c — 3 % ПЕГ; d — післядія 5-азацитидину 
+ 3 % ПЕГ; штрих = 5 мкм

Fig.  3. Fluorescence of the nuclear DNA complex in the 
Amblystegium serpens cells: a  — control; b  — 5-аzacytidine 
aftereffect; c — 3 % PEG; d — aftereffect of 5 - аzacytidine + 
3 % PEG; bar = 5 μm

Рис.  4. Інтенсивність флуоресценції ядерної ДНК у 
клітинах Amblystegium serpens. У м о в н і   п о з н а ч е н н я, 
як на рис.  3; *  — різниця між зразками статистично 
достовірна при p < 0,05

Fig. 4. The fluorescence intensity of the nuclear DNA in the 
Amblystegium serpens cells. S  y  m  b  o  l  s   i  n  d  i  c  a  t  e as 
in Fig. 3; * — the difference between the samples statistically 
significant at p < 0.05
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чинника, що сприяє підтриманню гомеостазу ор­
ганізму за несприятливих умов. 

Адаптація мохів до водного дефіциту може 
реалізуватися з участю епігенетичних систем.
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Кияк Н.Я., Хоркавцив Я.Д. Адаптация бриофитов к 
водному дефициту на территории отвала в местах добычи 
серы. — Укр. ботан. журн. — 2015. — 72(6): 566—573.

Институт экологии Карпат НАН Украины 
ул. Стефаника, 11, г. Львов, 79005, Украина

Изложены результаты исследований адаптивных ре­
акций мхов с разной чувствительностью к дефициту 
влаги  — Bryum argenteum и Amblystegium serpens на тер­
ритории отвала в местах добычи серы. В условиях не­
благоприятного гидротермического режима в побегах 
мхов выявлено увеличение общей антиоксидантной ак­
тивности низкомолекулярных антиоксидантов и нако­
пление осмотически активных веществ — растворимых 
углеводов и свободного пролина. Более толерантные к 
водному стрессу растения Bryum argenteum обладают зна­
чительной пластичностью компонентов осморегулятор­
ной системы и антиоксидантной активности на протя­
жении вегетационного сезона. Показано, что адаптация 
к водному стрессу может реализовываться с участием 
эпигенетических систем.

К л ю ч е в ы е   с л о в а: водный дефицит, растворимые 
углеводы, пролин, антиоксидантная активность, 
сезонные изменения, флуоресценция ДНК, бриофиты.

Kyyak N.Ya., Khorkavtsiv Ya.D. Adaptation of the bryophytes 
to water deficit in the dump area at sulfur deposit sites. — Ukr. 
Bot. J. — 2015. — 72(6): 566—573.

Institute of Ecology of the Carpathians, National Academy 
of Science of Ukraine 
11, Stefanyk Str., Lviv, 79005, Ukraine

The article presents results of the investigations of adaptive 
reactions of the bryophytes with different sensitivity to water 
deficit, Bryum argenteum and Amblystegium serpens, in the 
dump area of sulfur deposits. Under the unfavorable hydro­
thermical conditions, an increase of total antioxidant activity 
of low-molecular antioxidants in the moss shoots, as well as 
accumulation of osmotically active substances, soluble car­
bohydrates, and free proline, were found. It was established 
that more tolerant to water stress plants of Bryum argenteum 
have considerably higher plasticity of the osmotically regu­
lated system components and antioxidant activity during the 
vegetative season. It was shown that epigenetic systems can be 
involved in adaptation to water stress.

K e y   w o r d s: water deficit, soluble carbohydrates, proline, 
antioxidant activity, seasonal changes, DNA fluorescence, 
bryophytes.
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Визначено та обґрунтовано ефективність біологічних індикаторів і видів маркерів для контролю за 
станом біорізноманіття водно-болотних угідь, степових та солончакових наземних ділянок; біорізнома-
ніття гирлових зон малих і середніх річок регіону; острівних біотопічних комплексів; крайових біотопів 
літорально-прибережної зони Чорного моря; рослинності та її угруповань; водоростей і гідробіонтів щодо 
діагностування стану водних і наземних екосистем; сезонних та міграційних орнітологічних комплексів на 
природних і трансформованих територіях з антропогенним навантаженням. Отримані результати можна 
використати для діагностування умов існування окремих видів і біотичних комплексів і екосистем  півдня 
України, розробки менеджменту природних територій, практичних дій  щодо охорони видів і створення 
регіональних моніторингових програм на видовому й екосистемному рівнях. 
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