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ЗМІНИ АКТИВНОСТІ ФЕРМЕНТІВ АНТИОКСИДАНТНОГО ЗАХИСТУ І 

ВМІСТУ ТБК-АКТИВНИХ СПОЛУК У КЛІТИНАХ МОХІВ ЛІСОВИХ 

ЕКОСИСТЕМ ЗАЛЕЖНО ВІД ЕКОЛОГІЧНИХ УМОВ МІСЦЕВИРОСТАНЬ 

 
Досліджено активність основних ферментів антиоксидантного захисту: пероксидази, 

супероксиддисмутази (СОД) та каталази і вміст ТБК-активних сполук, які є показником 

перекисного окислення ліпідів у клітинах, у пагонах домінантних епігейних видів мохів лісових 

екосистем Українського Розточчя Atrichum undulatum (Hedw.) P.Beauv. та Plagiomnium еlatum 

(Bruch & Schimp.) T.J. Kop. залежно від екологічних умов місцевиростань. Дослідні ділянки, з 

яких відбирали зразки мохів, відрізнялися за водним, температурним режимами та 

інтенсивністю освітлення: зона повного заповідання старовікових букових лісів природного 

заповідника «Розточчя», територія вирубки 40-річного віку Страдчанського лісокомбінату і 

зона стаціонарної рекреації «Верещиця» Яворівського національного природного парку. В 

несприятливих умовах гідротермічного режиму та високої інсоляції антропогенно порушених 

територій лісових екосистем, порівняно із зоною повного заповідання, в клітинах домінантних 

видів мохів Atrichum undulatum та Plagiomnium еlatum підвищувалась активність ферментів і 

вміст ТБК-активних сполук, що вказує на активацію захисних механізмів і підвищення 

стійкості мохів до стресових чинників середовища. Встановлено, що активність 

антиоксидантних ферментів залежить від видових особливостей досліджуваних мохів, 

притому значно вищою є для Atrichum undulatum, який виявився стійкішим до абіотичних 

стресових факторів, зокрема несприятливого температурного та  водного режиму, що 

свідчить про високий рівень антиоксидантного захисту та здатність рослин ефективно 

знешкоджувати АФК. Отримані результати свідчать, що зміни активності ферментів і 

вмісту ТБК-активних продуктів у гаметофіті мохів значною мірою залежать від 

мікрокліматичних умов середовища існування і є проявом захисних реакцій бріофітів на вплив 

несприятливих чинників середовища. Відзначено, що процеси пероксидації та рівень 

антиоксидантної активності взаємопов′язані та є важливим показником впливу різних 

факторів, зокрема водного дефіциту і посиленої інсоляції на рослини. 

Ключові слова: мохи, мікрокліматичні умови, пероксидаза, супероксиддисмутаза, 

каталаза, ТБК-активні продукти. 

 

Внаслідок глобальних змін клімату на Земній кулі почастішали стресові явища, 

зокрема посухи, які характеризуються різкими перепадами температури та вологості 

повітря, нерівномірністю вологозабезпечення. Важливе значення в умовах глобальних 

змін клімату має дослідження адаптивних реакцій організмів, зокрема рослин. Однією 

з чутливих груп рослин до змін умов середовища існування є мохоподібні, які мають 

інші порівняно із судинними рослинами морфо-структурні і фізіолого-біохімічні 

механізми пристосування до змін сонячної радіації та гідротермічного режиму 

середовища. Відомо, що бріофіти завдяки багаторівневій адаптаційній стратегії стійкі 

до фізіологічно екстремальних умов навколишнього середовища, зокрема до водного 

дефіциту, низьких та високих температур повітря, підвищеного рівня 

ультрафіолетового випромінювання (Баїк, Кіт, 2022; Щербаченко та ін, 2015; 

Lobachevska et al., 2019). 
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Під впливом екстремальних абіотичних факторів, які спричиняють надмірне 

виробництво та накопичення активних форм кисню (АФК), у  рослин виникає 

окислювальний стрес. Посилення генерації АФК призводить до порушення 

метаболічних процесів, інактивації антиоксидантних ферментів, а також пригнічення 

функціонування неферментативних антиоксидантів. Підвищення вмісту АФК в 

рослинах у відповідь на дію абіотичних стресорів зареєстровано багатьма 

дослідниками (Jiroutova et al., 2021; Zhang et al., 2017). При цьому АФК розглядаються 

одночасно як маркери стресового стану і як сигнальні посередники, необхідні для 

розвитку адаптивної відповіді. Сигналінг з участю АФК необхідний для подальшого 

формування адаптивних реакцій, які зумовлюють підвищення стійкості рослин 

(Kowalczewski et al., 2020). 

Важливим механізмом стійкості рослин проти стресових чинників в екстремальних 

умовах є активізація багаторівневої фізіолого-біохімічної системи антиоксидантного 

захисту, до якої входить значна кількість компонентів. Особливе місце серед них 

займають ферменти каталаза, супероксиддисмутаза (СОД) і пероксидаза, активність 

яких і вміст ТБК-активних продуктів є найчутливішими критеріями до впливу 

стресових чинників середовища (Turetsky, 2003).  

Тому метою досліджень було вивчення змін активності антиоксидантних 

ферментів та вмісту ТБК-активних продуктів, як показників оксидного стресу в 

клітинах, у домінантних епігейних видів мохів Atrichum undulatum та Plagiomnium 

еlatum за умов різної вологості та під впливом високої температури й інтенсивності 

освітлення в заповідних і антропогенно порушених територіях лісових екосистем. 
 

Матеріал і методика досліджень 
 

Об’єктами дослідження були домінантні епігейні види мохів лісових екосистем 

Atrichum undulatum та Plagiomnium еlatum (рис. 1). 

 

   
                       A                                                                           Б 

Рис.1. Дернини досліджуваних мохів (А – Atrichum undulatum; Б – Plagiomnium 

еlatum   

 

Зразки мохів відбирали із дослідних ділянок на території природного заповідника 

«Розточчя» та Яворівського національного природного парку, що відрізнялися за 

водним, температурним режимами та інтенсивністю освітлення місцевиростань:  
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1) – зона повного заповідання старовікових букових лісів Верещицького 

природоохоронного науково-дослідного відділення (температура повітря 21-23  °С, 

вологість повітря 33-35%, інтенсивність світла 40–50 тис. лк); 2) – територія вирубки 

40-річного віку Страдчанського навчально-виробничого лісокомбінату (температура 

повітря 28-30 °С, вологість повітря 20-22%, інтенсивність світла 80–90 тис. лк);  

3) – зона стаціонарної рекреації «Верещиця» Яворівського національного природного 

парку (температура повітря 26-28 °С, вологість повітря 26-28%, інтенсивність світла 

90-100 тис. лк).  

Активність каталази визначали після екстракції у 0,05 М трис-HCl буфері (рН 7,8). 

Екстракт центрифугували протягом 15 хв за 5000 g. Активність фермента визначали у 

надосадовій рідині спектрофотометрично на основі реакції з 4% розчином молібдату 

амонію. Активність фермента виражали в мкМ Н2О2 на мг білка за хв (Белчгазі та ін., 

2023).  

Для визначення активності пероксидази наважку рослинного матеріалу 

гомогенізували в 0,1 М ацетатному буфері (рН 5,4) у співвідношенні 1:1, екстрагували 

протягом 30 хв при кімнатній температурі та центрифугували 15 хв, 4000 об/хв. 

Супернатант використовували як ферментний препарат. Для визначення активності 

пероксидази 2 мл ферментного препарату змішували з 0,5% розчином бензидину та 0,1 

М ацетатним буфером (рН 5,4). Якісну реакцію розпочинали внесенням 3% розчину 

пероксиду водню. Через 5 хв проби фотометрували за довжини хвилі 412 нм. 

Активність фермента визначали у відносних одиницях на 1 г сухої маси (Белчгазі та 

ін., 2023). 

Для визначення активності СОД рослинний матеріал екстрагували протягом 30 хв 

у 0,15 М фосфатному буфері (рН 7,8). Супернатант, отриманий після центрифугування 

(10 хв, 5000 g), додавали до інкубаційного середовища, що містило 0,33 мМ ЕДТА, 0,4 

мМ нітросиній тетразолій, 0,01 мМ феназинметасульфат та 0,8 мМ НАДФН. Оптичну 

густину розчину вимірювали спектрофотометрично за довжини хвилі 540 нм. 

Активність СОД виражали в умовних одиницях на мг білка за хв (Белчгазі та ін., 2023). 

Вміст ТБК-активних сполук визначали спектрофотометричним методом на 

спектрофотометрі Specord 210 Plus за довжини хвилі 532 нм (Мусієнко та ін., 2001). 

Отримані дані опрацьовували методами статистичного аналізу з використанням 

пакету програмного забезпечення Microsoft Excel. 
 

Результати дослідження та їх обговорення 
 

Досліджували активність ферментів антиоксидантного захисту СОД,  пероксидази 

і каталази у клітинах гаметофорів лісових видів мохів Atrichum undulatum і 

Plagiomnium еlatum залежно від водно-температурного режиму їх місцевиростань. 

Ключовим ферментом, задіяним в процесі детоксикації АФК, є СОД,. Вперше ензим 

досліджений J.M. McCord і I. Fridovich у 1969 р. (McCord & Fridovich, 1969), він 

каталізує перетворення супероксиду на пероксид водню і молекулярний кисень. СОД 

є одним із маркерних ферментів, який практично першим активується у відповідь на 

стрес (Зинь, 2012; Khan et al., 2017).  

Активність СОД у гаметофорах мохів із дослідних ділянок у старовіковому 

буковому лісі була найменшою і змінювалась в межах 1,82–1,99 відн. од./хв мг/білка. 

Найвищий вміст ферменту відзначено у зразках Atrichum undulatum з дослідних 

ділянок на території вирубки, що в 1,47 і 1,78 рази перевищувало активність ферменту 
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з дослідних ділянок зони рекреації і старовікових букових лісів відповідно (рис. 1). У 

пагонах Plagiomnium еlatum, які приурочені переважно до вологих місцевиростань, 

активність СОД у несприятливих умовах водного режиму території вирубки і зони 

рекреації змінювалась незначно, хоча була більшою, порівняно з територією 

старовікових букових лісів в 1,09 і 1,21 рази відповідно. Найбільші значення 

активності ензиму встановлені у Plagiomnium еlatum з дослідних ділянок в зоні 

рекреації (рис. 2).       
 

 
 

Рис. 2. Активність супероксиддисмутази (відн. од./хв мг/білка) в пагонах мохів 

Atrichum undulatum і Plagiomnium elatum залежно від мікрокліматичних умов їх 

місцевиростань (1 – старовікові букові ліси, 2 – територія вирубки, 3 – зона рекреації); 

* – різниця статистично достовірна порівняно до ділянки старовікових букових лісів 

при р <0,05,  **при р<0,01 

 

З літературних джерел відомо про підвищення активності СОД у рослин сафлору 

красильного (Carthamus tinctorius), що корелювало зі здатністю протистояти 

засоленню за умов  гідропоніки (Zaoui et al., 2016). 

Ключовим ферментом системи захисту клітин від окислювальної деструкції є 

пероксидаза, яка бере участь в окиснювально-відновних реакціях фотосинтезу, 

процесах дихання, метаболізмі білків і регулюванні процесів росту, катаболізмі 

фенольних сполук тощо (Scandalios, 2005). Слід відзначити значне підвищення 

активності пероксидази у досліджуваних видів мохів на антропогенно порушених 

територіях, порівняно із заповідними. Так, для Atrichum undulatum активність 

пероксидази у несприятливих умовах водно-температурного режиму була вищою в 

1,8–2,2 рази, порівняно з заповідними територіями. Для Plagiomnium еlatum активність 

пероксидази була менш мінливою, проте найбільші значення ферменту відзначено на 

території вирубки, що в 1,5 рази перевищувало активність ферменту на дослідних 

ділянках у старовікових букових лісах (рис. 3).  

Високі  показники  активності  пероксидази досліджуваних видів узгоджуються  з 

даними  літератури відносно її ширшого спектру  дії:  участь  у  різних  реакціях  

метаболізму  рослин  –  окисненні флавоноїдів,  лігніфікації  клітинних  стінок,  а  

також  загальних  процесах біологічного окиснення (Zulfiqar, 2021).   
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Рис. 3. Активність пероксидази (відн. од./г сухої маси) в пагонах мохів Atrichum 

undulatum і Plagiomnium elatum залежно від мікрокліматичних умов їх місцевиростань 

(1 – територія вирубки, 2 – зона рекреації, 3 – старовікові букові ліси); * – різниця 

статистично достовірна порівняно до ділянки старовікових букових лісів при р <0,05,  

**при р<0,01 

 

Отже, встановлено, що активність пероксидази залежить від видових особливостей 

досліджуваних мохів, притому значно вищою є для Atrichum undulatum, який виявився 

стійкішим до абіотичних стресових факторів, зокрема несприятливого температурного 

та  водного режиму, що свідчить про високий рівень антиоксидантного захисту та 

здатність рослин ефективно знешкоджувати АФК.  

Каталаза – один із найактивніших ензимів антиоксидантної системи, що забезпечує 

розщеплення пероксиду водню, який утворюється в пероксисомах при фотодиханні 

(Leung, 2018; Wang, 2019). Специфікою каталази є її локалізація в пероксисомах і 

участь в процесах катаболізму, які активуються в процесі деструкції клітини. Захисна 

роль каталази добре відома за надмірного освітлення та водного дефіциту. Цей 

фермент бере участь у підтриманні окисно-відновного балансу в клітинах за дії 

оксидного стресу та сприяє адаптації організму до стрес-факторів (Buzduga et al.,  2018; 

Sharma & Ahmad, 2014). 

Найменші значення активності каталази, що змінювались в межах 3,5–4,2 мкМ 

Н2О2/мг білка хв, визначено у гаметофорах досліджуваних мохів в оптимальних 

умовах вологозабезпечення та температури  на дослідних ділянках у старовіковому 

буковому лісі. Найвищий вміст ферменту відзначено у зразках ендогідричного моху 

Atrichum undulatum на відкритих ділянках території вирубки з нестабільним 

гідротермічним режимом та високою інсоляцією. Дещо нижчу активність каталази  

визначено у зразків з території стаціонарної рекреації, що в 1,6 рази перевищувало 

активність ферменту у старовікових букових лісах. У пагонах Plagiomnium еlatum 

активність каталази у несприятливих екологічних умовах території вирубки і зони 

рекреації змінювалась незначно, порівняно з територією старовікових букових лісів, 

хоча була більшою в 1,2 і 1,3 рази відповідно. Найбільші значення (4,9±0,5 мкМ 

Н2О2/мг білка хв) активності ензиму встановлені у Plagiomnium еlatum з дослідних 

ділянок в зоні стаціонарної рекреації, що очевидно пов’язано із несприятливим 

гідротермічним режимом на цій ділянці (рис. 4). 
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Рис. 4. Активність каталази (мкМ Н2О2/мг білка хв) в пагонах мохів Atrichum 

undulatum і Plagiomnium еlatum залежно від мікрокліматичних умов їх місцевиростань 

(1 – старовікові букові ліси), 2 – зона рекреації, 3 – територія вирубки); * – різниця 

статистично достовірна порівняно до ділянки старовікових букових лісів при р <0,05,  

**при р<0,01 

 

Ці результати узгоджуються з даними багатьох дослідників, у працях яких 

вказується, що активність антиоксидантних ферментів, у тому числі каталази, 

збільшується за дії стресорів: посухи, гербіцидів, температури, засолення тощо 

(Буздуга та ін., 2020; Кияк та ін., 2017; Tyagi et al., 2020). Показано, що при  вивченні  

холодостійкості  у  різних сортів люцерни була виявлена позитивна лінійна  кореляція  

між  активністю  антиоксидантних ферментів і толерантністю до холоду (Wang et al., 

2009). 

Зростання активності каталази у клітинах гаметофорів лісових мохів на 

антропогенно порушених ділянках у несприятливих екологічних умовах свідчить про 

важливу фізіологічну адаптивну реакцію мохів до стресових чинників середовища. 

Вміст ТБК-активних сполук, які є одними з кінцевих продуктів ПОЛ, – важливий 

показник інтенсивності процесів ліпопероксидації. Кількість цих сполук свідчить про 

ступінь впливу різних факторів на рослини та їх неспецифічну адаптаційну здатність 

(Panda et al., 2003, Россихіна, 2010). За впливу несприятливих факторів, зокрема 

гідротермічного режиму антропогенно порушених територій лісових екосистем, у 

клітинах гаметофорів досліджуваних мохів підвищувався вміст ТБК-активних 

продуктів. Встановлено, що в оптимальних умовах вологозабезпечення у старовікових 

букових лісах вміст ТБК-активних сполук у досліджуваних мохів був найнижчим. 

Вміст цих сполук у гаметофіті мохів підвищувався на ділянках з різним ступенем 

антропогенного навантаження: в умовах зони стаціонарної рекреації та на відкритих 

ділянках вирубки. У дернинах Atrichum undulatum із досліджуваної ділянки на 

території вирубки вміст ТБК-активних продуктів був найбільшим і змінювався в 

межах 50,3–52,3 нмоль/г с.м., що в 1,2 і 1,5 рази перевищувало вміст цих сполук в зоні 

рекреації і старовікових букових лісів відповідно (таблиця). Значне нагромадження 

ТБК-активних сполук відзначено у пагонах Plagiomnium еlatum на дослідних ділянках 

території вирубки і зони рекреації. Найбільший вміст цих сполук (64,4 нмоль/г с.м.) 
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відзначено в зоні стаціонарної рекреації, що очевидно пов’язано із екстремальними 

температурним та інсоляційним режимами (температура повітря 26-28 оC, 

інтенсивність світла 90–100 тис. лк). Дещо менший вміст ТБК-активних сполук (56,2 

нмоль/г с.м.) відзначено в зоні вирубки. 
 

Таблиця  
 

Вміст ТБК-активних продуктів в пагонах мохів Atrichum undulatum і 

Plagiomnium еlatum залежно від мікрокліматичних умов їх місцевиростань 
 

Місцевиростання 
Вміст ТБК-активних продуктів, нмоль/г с.м 

Atrichum undulatum Plagiomnium еlatum 

Старовікові букові ліси 33,5±3,8 36,7±3,9 

Територія вирубки 50,3±5,4* 56,2±6,1* 

Зона рекреації 41,9±4,8* 64,4±6,9** 

*– різниця статистично достовірна порівняно до ділянки старовікових букових 

лісів при р <0,05,  **при р<0,01 

. 

Отримані результати свідчать, що зміни активності антиоксидантних ферментів 

СОД, пероксидази і каталази і вмісту ТБК-активних продуктів у гаметофіті мохів 

лісових екосистем Atrichum undulatum i Plagiomnium еlatum значною мірою залежать 

від мікрокліматичних умов середовища існування і є проявом захисних реакцій 

бріофітів на вплив несприятливих чинників середовища. Виявлені особливості 

активації антиоксидантних ферментів в пагонах за  дії  несприятливих  

мікрокліматичних  умов  свідчать  про  високий  рівень антиоксидантного захисту та 

здатність рослин ефективно знешкоджувати АФК. 

Відзначено, що процеси пероксидації та рівень антиоксидантної активності 

взаємозв’язані та є важливим показником впливу різних факторів, зокрема водного 

дефіциту і посиленої інсоляції на рослини. 
 

Висновки 
 

Таким чином, встановлено, що в несприятливих умовах гідротермічного режиму та 

високої інсоляції антропогенно порушених територій лісових екосистем, порівняно із 

зоною повного заповідання, в клітинах домінантних видів мохів Atrichum undulatum i 

Plagiomnium еlatum підвищувалась активність ферментів і вміст ТБК-активних сполук, 

що вказує на активацію захисних механізмів і підвищення стійкості мохів до стресових 

чинників середовища. 

Показано,  що  активність  антиоксидантних ферментів залежить  від  видових 

особливостей  досліджуваних  мохів,  притому  значно  вищою  є  для  Atrichum 

undulatum,  який  є  стійкішим  до  абіотичних  стресових  факторів,  зокрема 

несприятливого  температурного  та  водного  режиму.  Рослини  Atrichum undulatum,  

які  толерантніші  до  змін  гідротермічного  режиму  антропогенно порушених  лісових  

екосистем,  мають  більшу  пластичність  антиоксидантної активності  у  відповідь  на  

дію  стресового  чинника,  що  сприяє  підтриманню гомеостазу організму за 

несприятливих умов.  
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Changes of the activity of antioxidant protection enzymes and the content of TBC-active compounds 

in mosses cells of forest ecosystems depending on the ecological conditions of the growing site 

The activity of the main enzymes of antioxidant defense: peroxidase, superoxide dismutase (SOD) 

and catalase and the content of TBA-active compounds as indicators of lipid peroxidation in cells of 

oxidative stress in shoots of dominant epigeal moss species of forest ecosystems of the Ukrainian 

Roztochia Atrichum undulatum (Hedw.) P. Beauv. and Plagiomnium elatum (Bruch & Schimp.) T.J. 

Kop. depending on the environmental conditions of the growing sites were investigated. The 

experimental areas from which moss samples were taken differed in water, temperature regimes, and 

light intensity: the zone of complete preservation of old-growth beech forests of the Roztochia Nature 

Reserve, the 40-year-old logging area of the Stradchiv Forestry Combine, and the Vereshchytsia 

stationary recreation area of the Yavoriv National Nature Park. Under unfavorable conditions of 
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hydrothermal regime and high insolation of anthropogenically disturbed areas of forest ecosystems, 

compared to the zone of complete conservation, the activity of enzymes and the content of TBA-active 

compounds increased in the cells of dominant moss species Atrichum undulatum and Plagiomnium 

еlatum, which indicates the activation of protective mechanisms and increased resistance of mosses to 

environmental stress factors. It was found that the activity of antioxidant enzymes depends on the 

species characteristics of the studied mosses, and it is significantly higher for Atrichum undulatum, 

which turned out to be more resistant to abiotic stress factors, in particular, unfavorable temperature 

and water conditions, which indicates a high level of antioxidant protection and the ability of plants to 

effectively neutralize reactive oxygen species. The results obtained indicate that changes in enzyme 

activity and the content of TBA-active products in the gametophyte of mosses largely depend on 

microclimatic conditions of the habitat and are a manifestation of protective reactions of bryophytes to 

the influence of unfavorable environmental factors. It was noted that peroxidation processes and the 

level of antioxidant activity are interconnected and are an important indicator of the impact of various 

factors, in particular water deficit and increased insolation, on plants. 

Keywords: mosses, microclimatic conditions, peroxidase, superoxide dismutase, catalase, TBA-

active products.
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