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Показано влияние положительных и отрицательных температур, а также обезвоживания/регидра-
тации на максимальную фотохимическую эффективность, скорость переноса электронов в фотоси-
стеме II и нефотохимическое тушение мха Hylocomium splendens, широко распространенного в боре-
альных лесах Северного полушария. Обнаружено, что данный мох устойчив к воздействию низких
отрицательных (–20 и –80°C) температур и значительным потерям воды. Напротив, в гидратиро-
ванном состоянии он неустойчив к длительному воздействию положительной температуры (40°C).
Высокая устойчивость к низким температурам и обезвоживанию позволили H. splendens успешно
адаптироваться к произрастанию в северных широтах и занять обширный ареал.
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Hylocomium splendens (Hedw.) Bruch et al. – мох-
космополит, произрастающий на всех континен-
тах, за исключением Антарктиды. Особенно ши-
роко распространен в тундрах, арктических пу-
стынях и бореальных лесах северных широт.
H. splendens широко используется в прикладных
целях в качестве модельного объекта, в том числе
для биоиндикации накопления тяжелых метал-
лов или исследования продуктивности [1, 2]. Для
анализа физиологического состояния растений и
их реакции на стрессовые воздействия измерение
фотосинтетических параметров является одним
из наиболее информативных и адекватных мето-
дических подходов [3]. Например, показано [4],
что доступность воды в Арктике и ультрафиоле-
товое излучение оказывают существенное влия-
ние на физиологию мха H. splendens и его фото-
синтетические параметры. Известно, что многие
мхи являются экстремофильными растениями,
способными выживать в чрезвычайно неблаго-
приятных условиях [5–7]: часто заселяют обна-
женные субстраты и доминируют на территориях
с неблагоприятными условиями среды.

Мохообразные считаются потомками древ-
нейших растений, появившихся на суше. Ключе-
вой адаптацией, позволившей этим растениям
выжить в новых условиях, послужило приспособ-

ление к колебаниям температуры и обезвожива-
нию [6]. Судя по широкому ареалу распростране-
ния, H. splendens приспособлен к различным кли-
матическим воздействиям, в том числе к
неблагоприятным температурам. Несмотря на
очевидную важность, влияние температур на фо-
тосинтетические параметры H. splendens до насто-
ящего времени не исследовано.

Цель настоящей работы – изучить механизмы
стрессовой устойчивости, позволившие H. splen-
dens, с одной стороны, быть мхом-космополитом
и занимать различные экологические ниши, с
другой, являться одним из доминирующих видов
в растительной популяции северных широт. Для
этого были смоделированы условия, которые в
природе поставили бы растение на грань выжива-
ния. Гидратированные побеги мха были подверг-
нуты влиянию высокой положительной темпера-
туры (40°C), низкой отрицательной (–20°C) и
низкой критической (–80°C), чрезвычайно редко
встречаемой в природе.

В задачи исследования входил анализ влияния
данных температур, а также обезвоживания/ре-
гидратации на максимальную фотохимическую
эффективность (FV/FM), скорость переноса элек-
тронов (ETR) в фотосистеме II (ФСII) и нефото-
химическое (Штерн-Фольмеровское) тушение
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(NPQ) мха H. splendens. Кроме того, важным
представляется анализ зависимости изменения
ETR и NPQ от интенсивности действующего све-
та. В связи с этим были проанализированы кри-
вые быстрого светового отклика, предоставляю-
щие информацию о максимальной фотосинтети-
ческой способности, квантовом выходе и
эффективности использования побегами мха ра-
диации.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Растительный материал. Объектом исследова-
ния служили побеги H. splendens, собранные в
Моркинском районе Республики Марий Эл (ко-
ординаты: 56.245347°, 48.766790°). После очистки
побеги высушивали на воздухе в течение 2 сут
между листами бумаги, затем сухие образцы храни-
ли в морозильной камере при температуре –20°C в
темноте.

Температурные воздействия и обезвоживание.
Образцы по 0.3 г мха гидратировали в чашках
Петри при дневном освещении на фильтроваль-
ной бумаге, смоченной 7 мл дистиллированной
H2O, в течение 23 ч при 5°C и далее 1 ч при 25°C
(контрольный вариант). Для анализа фотосинте-
тических параметров до и после воздействия экс-
тремальных температур гидратированные образ-
цы в закрытых чашках Петри (на фильтровальной
бумаге в случае теплового воздействия и без – при
холодовом воздействии) помещали в термостат
(40°C) или морозильную камеру (–20 и –80°C) в
темноту. Охлаждение до –80°C проводили сту-
пенчато: 2 ч образцы выдерживали при –20°C, за-
тем 1 ч – при –80°C. Для исследования времен-
нóй динамики действия температур образцы
охлаждали при –20°C в течение 10, 20 и 30 мин, 1,
2, 3, 6 ч и 3 сут, аналогично нагревали при 40°С за
исключением интервалов в 20 мин, 2 ч и 3 сут.

Для получения кривых быстрого светового от-
клика ETR и NPQ побеги выдерживали в течение
1 ч при –20°C или 40°C. Для изучения темпера-
турного восстановления при 25°C после холодо-
вого или теплового воздействия образцы в чаш-
ках Петри переносили на дневное освещение и
выдерживали от 10 мин до 119 ч, кроме того, об-
разцы после холодового воздействия помещали
на влажную фильтровальную бумагу. Для изуче-
ния кратковременного температурного восста-
новления при 25°C в течение 1, 5 и 10 мин после
холодового воздействия (рис. 1а–в) образцы пе-
реносили сразу в темноту для темновой адапта-
ции (см. ниже). Для анализа эффектов обезвожи-
вания гидратированные образцы в открытых
чашках Петри помещали в эксикатор с силикаге-
лем при 25°C в темноте. Регидратацию проводили
в течение 24 ч при 25°C.

Относительное содержание воды (ОСВ) при
обезвоживании определяли по формуле: (масса
мха после обезвоживания – сухая масса) / (масса
мха после гидратации – сухая масса) × 100% [8].

Анализ фотосинтетических параметров. Модули-
рованную флуоресценцию хлорофилла a измеряли
на базе системы PAM (от англ. Pulsе Amplitude Mod-
ulation) при помощи флуориметра FMS1+ (Hansat-
ech Instruments, Великобритания) со стандартной
листовой клипсой с использованием красного све-
тодиода [3]. Измерения проводили в верхней части
первого яруса мха. После периода темновой адапта-
ции продолжительностью не менее 10 мин произво-
дили вспышку насыщающего света в 85 единиц
продолжительностью 0.7 с (максимальная интен-
сивность до 13000 мкмоль фотонов/м2 с) и изме-
ряли FV/FM, где FM – максимальная флуорес-
ценция, FV – переменная флуоресценция, или
(FM – F0), где F0 – минимальный выход флуорес-
ценции в адаптированном к темноте состоянии.
Далее после снижения уровня флуоресценции до
исходного темнового значения F0 включали не-
прерывный действующий свет (AL) с плотностью
потока 133 мкмоль фотонов/м2 с. Через 40 с вклю-
чали второй насыщающий импульс для определе-
ния стационарного уровня флуоресценции хлоро-
филла а (FT) и максимального выхода флуоресцен-
ции ( ) в адаптированном к свету состоянии для
расчета NPQ (NPQ = (FM – )/ )) и ETR (ETR =
= 0.5 × PAR × ФФСII), где PAR – фотосинтетиче-
ски активное излучение, а ФФСII – действитель-
ный квантовый выход фотохимических реакций в
ФСII на свету, рассчитываемый как (  – FT)/FM.
Кривые быстрого светового отклика ETR и NPQ
были измерены путем увеличения AL в 8 шагов по
20 с каждый от 33 до 445 мкмоль фотонов/м2 с со
вспышками насыщающего света в конце экспо-
зиции для каждого уровня освещенности.

Статистический анализ. Опыты проводили как
минимум в пяти биологических повторностях.
Все экспериментальные данные имеют нормаль-
ное распределение признака. Для сравнения
средних значений признаков использовали одно-
факторный ANOVA с оценкой попарных разли-
чий с помощью критериев Тьюки, Бонферрони.
На рисунках представлены средние арифметиче-
ские значения и стандартные ошибки (SE).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Состояние фотосинтетического аппарата мха
H. splendens при действии низких отрицательных
температур. При исследовании временнóй ди-
намики действия отрицательной температуры
–20°C на побеги H. splendens обнаружены лишь
несущественные колебания FV/FM, близкие к
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Рис. 1. Фотосинтетические параметры FV/FM (а, г), ETR (б, д) и NPQ (в, е) при действии на побеги мхов H. splendens
температуры –20°C в течение 72 ч (а–в), 3 ч (–20°C) или ступенчатого охлаждения (с –20°С, 2 ч до –80°С, 1 ч) (г–е) с
последующим переносом образцов в оптимальные условия (25°C). На графиках представлены среднее арифметиче-
ское и SE, разница с контролем достоверна при P ≤ 0.05 (*).
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контрольным значениям (см. рис. 1а). При после-
дующем выдерживании побегов при комнатной
температуре произошло небольшое снижение
FV/FM. Двукратное уменьшение показателей ETR
и NPQ наблюдалось при температуре –20°C
(рис. 1б, в): значения стали минимальными уже
через 20 мин, вероятно, к этому времени проис-
ходило полное промерзание побегов мха, образ-
цы становились хрупкими. Тем не менее такое
воздействие не было для мха повреждающим, по-
скольку подобная температура характерна для
мест обитания мха в зимний период и не является
для него критической: после 3-дневного выдер-
живания мха при –20°C и последующем переносе
в оптимальные условия (25°C) происходило
быстрое (через 5 мин) восстановление ETR и
NPQ. Вероятно, после оттаивания побегов мха,
которое происходило уже через 1–2 мин, фото-
синтетический аппарат быстро восстанавливал
свою активность до уровня контроля (см. рис. 1б, в).

Сравнение фотосинтетических параметров
при действии низкой отрицательной температу-
ры (–20°C) в течение 3 ч и ступенчатом охлажде-
нии до низкой критической температуры (–80°C)
показало, что все исследуемые фотосинтетиче-
ские параметры характеризуются более низкими
значениями при охлаждении до –80°C, чем при
–20°C (см. рис. 1г–е). Восстановление FV/FM и
ETR после ступенчатого охлаждения до –80°C
происходило с такой же скоростью, как и после
воздействия –20°C, однако абсолютные значения
этих показателей были несколько меньше (см.
рис. 1г, д). Восстановление NPQ при комнатной
температуре после ступенчатого охлаждения до –
80°C практически не отличалось от значений
NPQ образцов после охлаждения до –20°C (см.
рис. 1е).

Состояние фотосинтетического аппарата мха
H. splendens при тепловом воздействии. Обнаруже-
но, что 10- и 30-минутное тепловое воздействие,
достигнутое путем выдерживания гидратирован-
ного мха при 40°C, приводило к снижению фото-
синтетических параметров и быстрому их восста-
новлению после переноса мха в условия оптималь-
ной температуры (25°C, 1 ч) (рис. 2а–в). При
тепловом воздействии (40°C) в течение 1 ч FV/FM и
ETR снижались на 31 и 38% соответственно (см.
рис. 2а, б), а NPQ на 72% (см. рис. 2в). При пере-
носе побегов мха в условия оптимальной темпе-
ратуры на 2 ч наблюдалась тенденция к восста-
новлению параметров фотосинтетического аппа-
рата (см. рис. 2а–в).

Более длительное тепловое воздействие (40°C)
в течение 3 и 6 ч приводило к критическому сни-
жению параметров фотосинтетической активно-
сти. При последующем выдерживании мха при
оптимальной температуре не наблюдалось вос-
становления величин исследуемых параметров.

Более детальное изучение динамики восстанов-
ления фотосинтетических параметров при 25°С в
побегах мха, подвергнутых одночасовому тепло-
вому воздействию, выявило, что частичное вос-
становление фотосинтетических параметров в
оптимальных условиях происходило через 6 ч, а
полное восстановление – через сутки (рис. 2г, д).
Исключением стала динамика изменения NPQ,
которое через 2 ч уже достоверно не отличалось от
контрольного уровня (рис. 2е).

Состояние фотосинтетического аппарата мха
H. splendens при разных температурах и действии
света различной интенсивности. Показано, что
действие температуры –20°C в течение 1 ч снижа-
ло ETR на 17–62% при различных интенсивно-
стях AL в сравнении с контрольным вариантом –
максимальное снижение было при 133 мкмоль
фотонов/м2 с, и разница постепенно уменьша-
лась при увеличении интенсивности AL (рис. 3).
После окончания действия отрицательной темпе-
ратуры ETR начинала восстанавливаться уже че-
рез 1 ч нахождения побегов в нормальных условиях
(25°C), при этом кривая быстрого светового откли-
ка при низких интенсивностях AL (133–179 мкмоль
фотонов/м2 с) уже совпадала с кривой контрольно-
го образца (см. рис. 3). При увеличении времени
нахождения побегов мха (3, 24 и 96 ч) при 25°C
кривые зависимости ETR практически не отлича-
лись от контрольного варианта при всех интен-
сивностях AL. Интересно, что кривые быстрого
светового отклика для NPQ достоверно не отли-
чались от контрольных, хотя и наблюдалась тен-
денция к повышению, особенно при интенсив-
ности AL > 194 мкмоль фотонов/м2 с как при дей-
ствии температуры –20°C, так и последующем
восстановлении в оптимальных условиях (25°C,
рис. 4).

Анализ зависимости ETR и NPQ побегов мха
от интенсивности AL показал, что одночасовая
тепловая обработка является стрессовым факто-
ром для мха, что подтверждалось снижением
уровня этих показателей (рис. 5, 6). В отличие от
воздействия отрицательных температур, при ко-
торых наибольшее снижение ETR наблюдалось
при низких интенсивностях AL, в случае теплово-
го воздействии по мере увеличения интенсивно-
сти AL происходило постепенное снижение ETR
на 19–60% у мха в сравнении с уровнем, наблюда-
емым в контроле (см. рис. 5). Частичное восста-
новление параметров ETR произошло уже через
1–6 ч, а полное после 1–2 сут нахождения образ-
цов мха при комнатной температуре и дневном
освещении.

Восстановление NPQ произошло достаточно
быстро: уже через 1 ч при интенсивности AL
33 мкмоль фотонов/м2 с оно совпадало с кон-
трольным вариантом, а при более высоких интен-
сивностях AL кривая NPQ лежала примерно по-
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Рис. 2. Фотосинтетические параметры FV/FM (а, г), ETR (б, д) и NPQ (в, е) при действии на побеги мхов H. splendens
температуры 40°C в течение 6 ч (а–в) или 1 ч (г–е) с последующим переносом образцов на разных этапах теплового
воздействия в оптимальные условия (25°C).
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Рис. 3. Кривые быстрого светового отклика для ETR
при увеличении интенсивности действующего света
на побеги мха H. splendens в контроле, после 1 ч дей-
ствия температуры –20°C и при 1, 3, 24 и 96 ч после-
действия при 25°C.
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Рис. 4. Кривые быстрого светового отклика для NPQ
при увеличении интенсивности действующего света
на побеги мха H. splendens в контроле, после 1 ч дей-
ствия температуры –20°C и при 1, 3, 24 и 96 ч после-
действия при 25°C.

0.5

1.0

1.5

0 200100 300 400

2.5

2.0

NPQ

Интенсивность излучения, мкмоль фотонов/м2 с

контроль 
1 ч при ‒20�С 
1 ч при 25�С после ‒20�С 
3 ч при 25�С после ‒20�С 
24 ч при 25�С после ‒20�С
 96 ч при 25�С после ‒20�С

середине между кривыми контрольного варианта
и кривой, полученной при тепловой обработке.
Через 3 ч нахождения пробегов мха при темпера-
туре 25°C кривая NPQ практически полностью
совпадала с кривой контрольного варианта (см.
рис. 6). Интересно, что дальнейшее нахождение
побегов при температуре 25°C в течение 6 ч при-
вело к снижению параметров NPQ до уровня кри-
вой после 1 ч восстановления. После одних суток
восстановления характер зависимости NPQ от ин-
тенсивности света был сложным: при низких ин-
тенсивностях AL (33–233 мкмоль фотонов/м2 с)
уровень NPQ был близок к таковому при тепло-
вом воздействии, а при высоких (400–445 мкмоль
фотонов/м2 с) – на уровне NPQ после 1 и 6 ч вы-
держивания при температуре 25°C (см. рис. 6).
Еще сутки нахождения побегов при этой темпе-
ратуре привели вновь к восстановлению парамет-
ров NPQ до контрольных значений, но лишь при
высоких интенсивностях AL (400–445 мкмоль
фотонов/м2 с).

Состояние фотосинтетического аппарата мха
H. splendens при обезвоживании и последующей ре-
гидратации. Обезвоживание мха путем выдержи-
вания побегов в эксикаторе над силикагелем при-
водило к значительным изменениям фотосинте-
тических параметров. Они начинали снижаться к
8 ч обезвоживания (рис. 7а–в), когда ОСВ дости-

гало значений 30% (рис. 7г). Последующая гидра-
тация побегов мха, находящихся на этой стадии
обезвоживания, приводила к быстрому восста-
новлению всех исследованных фотосинтетиче-
ских параметров уже через 1 ч и не изменялась че-
рез сутки регидратации (см. рис. 7а–в). При пол-
ном обезвоживании (ОСВ не более 1%) работа
фотосинтетического аппарата прекращалась: ETR
и NPQ падали до нулевых значений, а FV/FM была
снижена более чем на 70% от таковой контрольного
варианта. В ходе последующей регидратации ча-
стичное восстановление фотосинтетических па-
раметров произошло через 1 ч и полное – через
сутки.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Исследование фотосинтетических параметров
показало, что H. splendens является экстремо-
фильным растением, устойчивым к воздействию
неблагоприятных температур и значительным
потерям воды. Во влажном состоянии мох адап-
тируется к воздействию критических отрицатель-
ных температур и кратковременному, но не дли-
тельному действию повышенной температуры.
Вероятно, мхи способны сохранять жизнеспо-
собность после замораживания длительное вре-
мя. Так, были продемонстрированы жизнеспо-
собность и восстановление ростовых процессов
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Рис. 6. Кривые быстрого светового отклика для NPQ при увеличении интенсивности действующего света на побеги
мха H. splendens в контроле, после 1 ч действия температуры 40°C и при 1, 3, 6, 24 и 48 ч последействия при 25°C.
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Рис. 5. Кривые быстрого светового отклика для ETR при увеличении интенсивности действующего света на побеги
мха H. splendens в контроле, после 1 ч действия температуры 40°C и при 1, 3, 6, 24 и 48 ч последействия при 25°C.
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мха Chorisodontium aciphyllum, находившегося в
условиях вечной мерзлоты Антарктиды в течение
как минимум 1530 лет [9]. Обнаружено, что устой-
чивые к обезвоживанию мхи можно подвергать
глубокой заморозке без каких-либо криопротек-
торов [6]. Поскольку толщина листьев мхов всего

в одну клетку и они не имеют внутренних воздуш-
ных пространств, то при замораживании на их
внешних поверхностях образуется ледовая плен-
ка и внутри клеток не образуются кристаллы льда,
что помогает изолировать клетки и предотвраща-
ет их повреждение [5]. Считается, что в защите

Рис. 7. Фотосинтетические параметры FV/FM (а), ETR (б) и NPQ (в) при обезвоживании над силикагелем в течение
23 ч (сплошная линия с кругами) и при регидратации в течение 24 ч (прерывистые линии с квадратами) побегов мха
H. splendens; г – относительное содержание воды (ОСВ) во мхе H. splendens.
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мхов от холодового воздействия участвуют Ca2+,
АБК, белки, подобные белкам позднего эмбриоге-
неза, сахара и различные жирные кислоты [5, 6].

Наши эксперименты показали, что заморажи-
вание побегов при –20°C, а также ступенчатое за-
мораживание при –20°C/–80°C не является по-
вреждающим воздействием на гидратированный
мох, поскольку при последующем его переносе в
оптимальные условия происходит быстрое вос-
становление фотосинтетических параметров (см.
рис. 1). Напротив, тепловое воздействие на гид-
ратированный мох является повреждающим. Ес-
ли после кратковременного (до 1 ч) воздействия и
последующего переноса побегов в оптимальные
условия происходит восстановление фотосинте-
тических параметров, то после более длительного
(3–6 ч) теплового воздействия восстановления
этих параметров не происходит (см. рис. 2). Из-
вестно, что стресс, индуцированный высокой
температурой, значительно увеличивает прони-
цаемость мембран, повреждает субъединицы
ФСII и снижает активность выделения кислорода
в результате частичного повреждения марганце-
вого комплекса ФСII, что приводит к ограниче-
нию транспорта электронов на донорной стороне
ФСII [3]. По нашим данным, 3 ч воздействия тем-
пературы 40°C снижает ETR до 0.82 мкмоль/м2 с,
что составляет лишь 5.8% от контрольного значе-
ния (см. рис. 2б), а последующего восстановле-
ния в оптимальных условиях не происходит, и это
свидетельствует о падении фотосинтезирующей
активности и жизнеспособности мха.

Известно, что мхи могут сохранять свою жиз-
неспособность при действии высоких темпера-
тур, однако только в обезвоженном состоянии.
Так, показано, что Racomitrium aquaticum,
R. lanuginosum, Tortula intermedia, Bryum argenteum
могут выдерживать непродолжительное воздей-
ствие температуры 100°C и выше [7, 10]. Нахож-
дение мхов в обезвоженном/неактивном состоя-
нии – это одна из стратегий избегания негатив-
ных последствий действия высоких температур,
так как в увлажненном виде мхи менее устойчивы
к высоким температурам, и оптимальной для ро-
ста мхов является температура около 20°C [5, 10].

Существует зависимость изменения ETR и
NPQ от интенсивности действующего света [11].
В условиях низкой интенсивности света бóльшая
часть поглощенной световой энергии может ис-
пользоваться в процессе фотосинтеза (благодаря
высокой эффективности фотосинтетического ап-
парата), в то время как в условиях высокой интен-
сивности используется только небольшая часть
PAR. Этим может объясняться то, что в стрессо-
вых условиях (–20°C, 1 ч) при высокой интенсив-
ности действующего света происходили пониже-
ние ETR и повышение NPQ (см. рис. 3, 4), то есть
поглощенная энергия рассеивалась в виде тепла.

Эффективность рассеивания энергии зависит
от величины градиента рН, а NPQ защищает цепь
электронов транспорта от чрезмерного восста-
новления и является одним из механизмов фото-
защиты, функционирующих в случае повышен-
ной радиации [3]. Анализируя кривые быстрого
светового отклика, мы обнаружили, что после 1 ч
действия отрицательных температур, приводяще-
го к заморозке мха, ETR восстанавливается быст-
рее (частично через 1 ч и полностью через 3 ч),
чем после 1 ч тепловой обработки, когда полное
восстановление происходит только через сутки
(см. рис. 3, 5). При этом после холодового воздей-
ствия кривые NPQ лежат выше контрольной кри-
вой, что может свидетельствовать об адаптации
мха к данному воздействию, в том числе путем
преобразования энергии в тепло (см. рис. 4). Па-
радоксально, но через сутки восстановления по-
сле теплового стресса кривая быстрого светового
отклика NPQ на низких интенсивностях практи-
чески совпадает с опытной и находится ниже
контрольной (см. рис. 6). Вероятно, происходят
какие-то перестройки фотосинтетического аппа-
рата мха, которые позволяют ему после такого
стресса более эффективно работать, так как мень-
ше энергии рассеивается в виде тепла при одина-
ковой скорости переноса электронов. Такая тен-
денция сохраняется и через 2 суток эксперимен-
та. В листьях сосудистых растений в процессе
тепловой диссипации энергии участвует хлоро-
филл-связывающий белок ФСII [3]. Во мхе Phy-
scomitrium patens паралог хлорофилл-связываю-
щих белков также способствует повышению
уровня NPQ и вносит вклад в фотозащиту при
действии света высокой интенсивности [12].

Нами установлено, что H. splendens устойчив к
значительным потерям воды. Известно, что у
мхов в цикле обезвоживания/регидратации про-
исходят характерные и обратимые структурные
изменения внутриклеточных органелл: вакуолей,
хлоропластов, митохондрий и цитоскелета [6]. Ве-
роятно, фотосинтетический аппарат мхов остается
неповрежденным, что подтверждают данные по
быстрому восстановлению его активности в ходе
последующей регидратации (см. рис. 7). В обезво-
женном состоянии и при невысоких температу-
рах мхи способны сохранять жизнеспособность
длительное время, даже после хранения в герба-
рии (до 19 лет) [5, 13]. Считается, что устойчи-
вость к высоким температурам неразрывно связа-
на с обезвоживанием [5, 10]. Скорее всего, в на-
ших экспериментах при действии высокой
температуры повреждение мхов, обнаруживаемое
по критическому падению и отсутствию восста-
новления фотосинтетических параметров (см.
рис. 2а–в), в большей степени связано именно с
повреждающим действием воды, которая при вы-
сокой температуре может находиться и в жидкой,
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и в газообразной фазе – фактически происходит
“варка”.

Не исключено, что повреждающее действие на
фотосинтетический аппарат могут оказывать и
активные формы кислорода. На трех мхах – Ra-
comitrium japonicum, Hypnum plumaeforme и Plagi-
omnium cuspidatum, контрастных по условиям
произрастания, было показано, что обезвожива-
ние при 22°C не вызывало, а при 38°C вызывало
серьезные повреждения, особенно ФСII, что в
основном было обусловлено инактивацией NPQ,
сопровождаемой высоким накоплением суперок-
сидного анион-радикала и перекиси водорода
[14]. При отрицательных температурах внутри-
клеточная вода не оказывает негативного влия-
ния на фотосинтетический аппарат H. splendens, о
чем свидетельствует незначительное снижение
FV/FM (см. рис. 1). В оптимальных условиях для
большинства растений соотношение FV/FM близ-
ко к значениям 0.83–0.85 [15]. В случае воздей-
ствия высокой температуры падение FV/FM было
более значительным (см. рис. 2а, г). Вероятно,
низкие значения FV/FM при высоких температу-
рах свидетельствуют о замедлении реакции фото-
лиза воды в ФСII [3]. Так, при действии высоких
температур на листья дуба были обнаружены
уменьшение квантового выхода электронного
транспорта ФСII и снижение доли открытых ре-
акционных центров ФСII [16]. Известно, что из-
за физиологических особенностей проводимость
воды у многих мохообразных зависит от внешне-
го капиллярного действия, и их водный потенци-
ал (давление пара) уравновешивается потенциа-
лом окружающей среды [6]. В природных услови-
ях при росте температуры и воздействии
солнечных лучей повышается температура побе-
гов мхов, увеличивается подвижность молекул
воды, и мхи быстро теряют воду. Вероятно, дан-
ные обстоятельства не позволяют мхам вырабо-
тать механизмы адаптации к высоким температу-
рам в гидратированном состоянии. В случае низко-
температурного воздействия или обезвоживания
наблюдаемые нами падения фотосинтетических
параметров являются обратимыми (см. рис. 1, рис.
7). Считается, что мохообразные в отличие от со-
судистых растений сохранили уникальный арха-
ичный механизм устойчивости к обезвоживанию
[6]. Из-за своих физиологических особенностей
и, как следствие, уникальных адаптационных ме-
ханизмов к действию неблагоприятных факторов
среды мхи осваивают экологические ниши, не до-
ступные для других видов растений. Результаты
настоящего исследования проливают свет на ме-
ханизмы, позволяющие мху H. splendens успешно
адаптироваться к условиям произрастания в се-
верных широтах.

Работа выполнена при финансовой поддержке
гранта РНФ № 22-24-00595 (для А.В. Часова).
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