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Ó ãåíîì³ Arabidopsis thaliana ì³ñòÿòüñÿ òðè ãåíè — Cat1, Cat2 òà Cat3, ÿê³
êîäóþòü òðè ³çîôîðìè êàòàëàçè (ÑÀÒ). Äâ³ ³çîôîðìè (ÑÀÒ2, ÑÀÒ3) åêñïðå-
ñóþòüñÿ ó ëèñòêàõ ³ çàáåçïå÷óþòü ðîçùåïëåííÿ ïåðîêñèäó âîäíþ, ÿêèé óòâî-
ðþºòüñÿ ó ïåðîêñèñîìàõ ïðè ôîòîäèõàíí³. Çàõèñíà ðîëü ÑÀÒ çà íàäì³ðíîãî
îñâ³òëåííÿ (ñâ³òëîâèé ñòðåñ) äîáðå â³äîìà, ïðîòå çàëèøàºòüñÿ íåçðîçóì³ëèì,
ÿêîþ º ðîëü ³çîôîðìè CAT2 ó ï³äòðèìàíí³ îêèñíî-â³äíîâíîãî áàëàíñó â
êë³òèí³ çà ä³¿ îêñèäàòèâíîãî ñòðåñó, ùî âèíèêàº çà ä³¿ ³íøèõ ñòðåñîð³â, íà-
ïðèêëàä, âèñîêèõ êîíöåíòðàö³é ³îí³â âàæêèõ ìåòàë³â. Íàìè äîñë³äæåíî
âïëèâ õëîðèä³â ì³ä³ òà êàäì³þ íà âì³ñò íèçüêîìîëåêóëÿðíèõ àíòèîêñèäàíò³â,
àñêîðáàòó/äåã³äðîàñêîðáàòó (Asc/DHA) â A. thaliana äèêîãî òèïó òà íîêàóò-
íî¿ ìóòàíòíî¿ ë³í³¿ cat2, â ÿêî¿ â³äñóòíÿ ³çîôîðìà ÑÀÒ2. Îòðèìàí³ äàí³
ñâ³ä÷àòü, ùî ó ë³í³¿ cat2 â³äáóâàþòüñÿ ïåðåáóäîâè ìåòàáîë³çìó, ÿê³ êîìïåíñó-
þòü çíèæåííÿ àêòèâíîñò³ ÑÀÒ. Ö³ ïåðåáóäîâè, ïðèíàéìí³ ÷àñòêîâî, ïîëÿãà-
þòü ó àêòèâàö³¿ îáì³íó Asc/DHA. Ó òåìðÿâ³, çà â³äñóòíîñò³ ãåíåðóâàííÿ ïå-
ðîêñèäó âîäíþ ó ïåðîêñèñîìàõ, ö³ êîìïåíñàòîðí³ ìåõàí³çìè çàëèøàþòüñÿ
àêòèâíèìè ïðîòÿãîì ê³ëüêîõ ãîäèí (ìåòàáîë³÷íà «³íåðö³ÿ»), ùî ïðèçâîäèòü
äî òèì÷àñîâîãî çñóâó îêèñíî-â³äíîâíîãî áàëàíñó â á³ê â³äíîâëåííÿ. Çðîñòàí-
íÿ âì³ñòó ³îí³â Ñu2+ ó òêàíèíàõ ëèñòêà ïðèçâîäèòü äî îêèñíåííÿ Asc äî
DHA, ùî ³íäóêóº çàõèñíó â³äïîâ³äü, ñïðÿìîâàíó íà ñòàá³ë³çàö³þ ïóëó
Asc+DHA. Ïîð³âíÿíî ç ³îíàìè Ñu2+ ï³äâèùåííÿ êîíöåíòðàö³¿ ³îí³â Ñd2+

ñïðè÷èíþº íàáàãàòî ìåíø³ çì³íè âì³ñòó Asc òà DHA. Îòðèìàí³ äàí³
ñâ³ä÷àòü, ùî CAT íå áåðå áåçïîñåðåäíüî¿ ó÷àñò³ ó çàõèñò³ ðîñëèí ïðè íàêî-
ïè÷åíí³ ³îí³â ÂÌ ó ëèñòêàõ. Îäíàê ïîøêîäæåííÿ êë³òèí çà â³äñóòíîñò³ àê-
òèâíîñò³ CAT2 îáìåæóºòüñÿ âíàñë³äîê àêòèâàö³¿ ìåòàáîë³çìó Asc/DHA.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: Arabidopsis thaliana, ³çîôîðìè êàòàëàçè, îêñèäàòèâíèé ñòðåñ,
âàæê³ ìåòàëè, êàäì³é, ì³äü, àñêîðáàò, äåã³äðîàñêîðáàò.

Êàòàëàçà (ÑÀÒ) — îäèí ³ç ãîëîâíèõ ôåðìåíò³â àíòèîêñèäàíòíî¿ ñèñ-
òåìè, ùî çíåøêîäæóº ïåðîêñèä âîäíþ ó êë³òèí³. Ó ôîòîñèíòåçóþ÷èõ
òêàíèíàõ ðîñëèí öåé ôåðìåíò ëîêàë³çîâàíèé ó ïåðîêñèñîìàõ, äå ïå-
ðîêñèä âîäíþ óòâîðþºòüñÿ ï³ä ÷àñ ôîòîäèõàííÿ [1, 2]. Âðàõîâóþ÷è,
ùî ïåðîêñèä âîäíþ º â³äíîñíî ñòàá³ëüíîþ ìîëåêóëîþ, ÿêà çäàòíà
ïðîõîäèòè êð³çü ìåìáðàíè [1, 3], àêòèâí³ñòü ÑÀÒ âàæëèâà äëÿ ï³ä-
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òðèìêè îêèñíî-â³äíîâíîãî ãîìåîñòàçó íå ò³ëüêè ó ïåðîêñèñîìàõ, à é
ó êë³òèí³ â ö³ëîìó [2, 4, 5]. 

Â Arabidopsis thaliana âèÿâëåíî òðè ãåíè — Cat1, Cat2 òà Cat3, ÿê³
êîäóþòü òðè ³çîôîðìè ÑÀÒ. Äâ³ ³çîôîðìè — ÑÀÒ2 ³ ÑÀÒ3 — ì³ñòÿòü-
ñÿ ó ëèñòêàõ, ïðè÷îìó íà ³çîôîðìó ÑÀÒ2 ïðèïàäàº á³ëüøà ÷àñòèíà
àêòèâíîñò³ — 70 % [4, 5]. Äîñë³äæåííÿ ìóòàíò³â ³ç âòðà÷åíîþ àêòèâ-
í³ñòþ ³çîôîðì ÑÀÒ ïîêàçàëè, ùî àêòèâí³ñòü öüîãî ôåðìåíòó º êðè-
òè÷íî âàæëèâîþ äëÿ çàõèñòó êë³òèíè â³ä íàäì³ðíîãî ãåíåðóâàííÿ
ïåðîêñèäó âîäíþ ó ïåðîêñèñîìàõ çà ä³¿ íàäì³ðíîãî îñâ³òëåííÿ
(ñâ³òëîâèé ñòðåñ) [6, 7]. Îäíàê çà óìîâ íåäîñòàòíüîãî îñâ³òëåííÿ òàê³
ìóòàíòè íå ìàþòü îçíàê õðîí³÷íîãî îêñèäàòèâíîãî ñòðåñó, îñê³ëüêè
ó íèõ â³äáóâàºòüñÿ ìåòàáîë³÷íà êîìïåíñàö³ÿ çà ðàõóíîê àêòèâàö³¿ àëü-
òåðíàòèâíèõ ôåðìåíòàòèâíèõ ³ íåôåðìåíòàòèâíèõ ìåõàí³çì³â àíòè-
îêñèäàíòíîãî çàõèñòó [4]. 

Õî÷à ðîëü ÑÀÒ çà ñâ³òëîâîãî ñòðåñó äîáðå âèâ÷åíà, âñå ùå íå
ç’ÿñîâàíî, ÿêó ðîëü â³ä³ãðàº öåé ôåðìåíò òà éîãî îêðåì³ ³çîôîðìè
ó çàõèñò³ â³ä îêñèäàòèâíîãî ñòðåñó, ÿêèé íå ïîâ’ÿçàíèé ³ç
íàäì³ðíèì ãåíåðóâàííÿì ïåðîêñèäó âîäíþ ó ïåðîêñèñîìàõ, à âè-
íèêàº çà ä³¿ ³íøèõ ñòðåñîð³â, íàïðèêëàä, âèñîêèõ êîíöåíòðàö³é
³îí³â âàæêèõ ìåòàë³â (ÂÌ).

Àíòðîïîãåííå çàáðóäíåííÿ á³îñôåðè ïðèçâîäèòü äî çðîñòàííÿ
íàêîïè÷åííÿ ³îí³â ÂÌ ó ðîñëèíàõ [8]. Äåÿê³ ÂÌ (Fe, Mn, Zn, Cu,
Mo, Ni) º íåîáõ³äíèìè ì³êðîåëåìåíòàìè, òîä³ ÿê ³íø³ (Cd, Pb, As,
Ag, Hg) íå º íåîáõ³äíèì êîìïîíåíòîì ðîñëèííî¿ êë³òèíè [8—10].
Íåâåëèêà ê³ëüê³ñòü ì³êðîåëåìåíò³â íåîáõ³äíà äëÿ ðîñëèí, îñê³ëüêè
âîíè º êîôàêòîðàìè áàãàòüîõ ôåðìåíò³â, îäíàê ¿õ íàäëèøîê ìîæå
ïðèçâîäèòè äî ãàëüìóâàííÿ ðîñòó ³ íàâ³òü çàãèáåë³ ðîñëèí [10].

Ì³äü (Cu) º ì³êðîåëåìåíòîì, ùî âõîäèòü äî ñêëàäó áàãàòüîõ îê-
ñèäîðåäóêòàç (àñêîðáàòîêñèäàçè, ïëàñòîö³àí³íó, í³òðèòðåäóêòàçè, ïîë³-
ôåíîëîêñèäàçè, ñóïåðîêñèääèñìóòàçè), ÿê³ çàáåçïå÷óþòü ÷èñëåíí³
æèòòºâî âàæëèâ³ ôóíêö³¿ ó ðîñëèí. Îäíàê ³îíè Cu ñòàþòü òîêñè÷íè-
ìè, êîëè ¿õ êîíöåíòðàö³ÿ â òêàíèíàõ ðîñëèí ïåðåâèùóº îïòèìàëüíèé
ð³âåíü [8]. ßê ìåòàë, çäàòíèé çì³íþâàòè âàëåíòí³ñòü çà ô³ç³îëîã³÷íèõ
óìîâ, Cu ìîæå êàòàë³çóâàòè óòâîðåííÿ ã³äðîêñèëüíèõ ðàäèêàë³â (HO•)
â ðåàêö³¿ Ôåíòîíà [11]. Â³äïîâ³äíî íàäëèøîê ì³ä³ ìîæå âèêëèêàòè
îêñèäàòèâíèé ñòðåñ ó ðîñëèí [12—15].

Êàäì³é (Cd) íå âèêîíóº æîäíî¿ â³äîìî¿ á³îëîã³÷íî¿ ôóíêö³¿ ó
ðîñëèí ³ º òîêñè÷íèì åëåìåíòîì íàâ³òü çà íèçüêèõ êîíöåíòðàö³é [16].
Çàâäÿêè âèñîê³é ðîç÷èííîñò³ ó âîä³ ñîë³ Cd ëåãêî çàñâîþþòüñÿ êîðå-
íÿìè ³ òðàíñïîðòóþòüñÿ äî ëèñòê³â ÷åðåç êñèëåìó. Íà â³äì³íó â³ä ì³ä³
Cd íå ìàº îêèñíî-â³äíîâíèõ âëàñòèâîñòåé, ïðîòå â³í çà âçàºìîä³¿ ç
ò³îëîâèìè ãðóïàìè îïîñåðåäêîâàíî ìîæå ñïðè÷èíþâàòè ³íäóêö³þ àê-
òèâíèõ ôîðì êèñíþ (ÀÔÊ) [10, 12, 13, 17].

ÀÔÊ ïîñò³éíî óòâîðþþòüñÿ ó ðîñëèíí³é êë³òèí³ çà íåñòðåñîâèõ
óìîâ. ¯õ ð³âåíü â³ä÷óòíî çðîñòàº çà ä³¿ àá³îòè÷íèõ ñòðåñîâèõ ÷èííèê³â,
òàêèõ ÿê åêñòðåìàëüí³ (íèçüê³ òà âèñîê³) òåìïåðàòóðè, íàäì³ðíå
îñâ³òëåííÿ, ïîñóõà, âèñîê³ êîíöåíòðàö³¿ ÂÌ òîùî [3, 8, 15]. Êîíòðîëü
ð³âíÿ ÀÔÊ ó ðîñëèíí³é êë³òèí³ çàáåçïå÷óºòüñÿ ôóíêö³îíóâàííÿì
ñêëàäíî¿ ñèñòåìè àíòèîêñèäàíòíîãî çàõèñòó. Äî ñêëàäó îñòàííüî¿

307

ÂÒÐÀÒÀ ÀÊÒÈÂÍÎÑÒ² ÊÀÒÀËÀÇÈ 2 ÂÏËÈÂÀª ÍÀ ÎÁÌ²Í ÀÑÊÎÐÁÀÒÓ

ISSN 2308-7099. Ô³ç³îëîã³ÿ ðîñëèí ³ ãåíåòèêà. 2020. Ò. 52. ¹ 4



âõîäÿòü ÿê ôåðìåíòè (ñóïåðîêñèääèñìóòàçà, äåã³äðîàñêîðáàòðåäóêòà-
çà, êàòàëàçà, àñêîðáàòïåðîêñèäàçà), òàê ³ íèçüêîìîëåêóëÿðí³ ïðîòåê-
òîðí³ ñïîëóêè (àñêîðáàò, ãëóòàò³îí, ïîë³ôåíîëè, òîêîôåðîëè òà ³í.)
[5, 8, 13—15]. 

Äëÿ ðîçêðèòòÿ ðîë³ êàòàëàçè, çîêðåìà íàéá³ëüø àêòèâíî¿ ó ëèñò-
êàõ ³çîôîðìè ÑÀÒ2, ó çàõèñò³ ðîñëèí â³ä íàäì³ðíèõ êîíöåíòðàö³é ñî-
ëåé ÂÌ ìè âèð³øèëè äîñë³äèòè âïëèâ õëîðèä³â Cu òà Cd íà
Arabidopsis thaliana äèêîãî òèïó (ÄÒ, åêîòèï Col 0) òà íîêàóòíó ìó-
òàíòíó ë³í³þ cat2, ó ÿêî¿ â³äñóòíÿ ³çîôîðìà ÑÀÒ2, ùî ïðèçâîäèòü äî
çíèæåííÿ çàãàëüíî¿ àêòèâíîñò³ ÑÀÒ ó ëèñòêàõ âäâ³÷³ [4, 18, 19]. Ó íà-
øèõ ïîïåðåäí³õ äîñë³äæåííÿõ áóëî òàêîæ âñòàíîâëåíî, ùî íàêîïè-
÷åííÿ ³îí³â Ñu2+ òà Cd2+ ïðèçâîäèòü äî çíèæåííÿ àêòèâíîñò³ ÑÀÒ òà
àñêîðáàòïåðîêñèäàçè (APX), à òàêîæ àêòèâóº ïåðîêñèäíå îêèñíåííÿ
ë³ï³ä³â (ÏÎË) ó òêàíèíàõ ëèñòê³â àðàá³äîïñèñó, ùî º ³íäèêàòîðîì îê-
ñèäàòèâíîãî ñòðåñó. Ïðè öüîìó ïîñèëåííÿ ÏÎË áóëî ³íòåíñèâí³øèì
ó ðîñëèí ÄÒ, í³æ ó ë³í³¿ cat2. Çíèæåííÿ àêòèâíîñò³ APX çà ä³¿ ³îí³â
Ñu2+ áóëî ñèëüí³øèì ó ðîñëèí ÄÒ, à çà ä³¿ Cd2+ — ó ë³í³¿ cat2 [18—
21]. Âîäíî÷àñ ó÷àñòü íèçüêîìîëåêóëÿðíèõ àíòèîêñèäàíò³â ó â³äïîâ³ä³
öèõ ë³í³é àðàá³äîïñèñó íà ä³þ ï³äâèùåíèõ êîíöåíòðàö³é ³îí³â Ñu2+ òà
Cd2+ äîñë³äæåíà íå áóëà. 

Ãîëîâíèì íèçüêîìîëåêóëÿðíèì àíòèîêñèäàíòîì ðîñëèí º àñ-
êîðáàò (Asc, â³äíîâëåíà ôîðìà â³òàì³íó Ñ), ÿêèé â³ä³ãðàº âàæëèâó
ðîëü ó ïðîöåñàõ ôîòîñèíòåçó, ðåãóëÿö³¿ êë³òèííîãî öèêëó, ðîñòó òà
ðîçâèòêó, çàïðîãðàìîâàí³é çàãèáåë³ êë³òèí, à òàêîæ º êîôàêòîðîì
íèçêè ôåðìåíò³â [22—24]. Çà îêèñíåííÿ Asc ïåðåòâîðþºòüñÿ íà
äåã³äðîàñêîðáàò (DHA, îêèñíåíà ôîðìà â³òàì³íó Ñ). Ñï³ââ³äíîøåííÿ
ì³æ Asc òà DHA ñâ³ä÷èòü ïðî åôåêòèâí³ñòü ôóíêö³îíóâàííÿ àíòèîê-
ñèäàíòíèõ ñèñòåì ó ðîñëèíí³é êë³òèí³ [23—25]. Ð³âåíü Asc ó êë³òèí³
âèçíà÷àºòüñÿ áàëàíñîì ì³æ éîãî ñèíòåçîì, ì³æêë³òèííèì òðàíñïîð-
òîì, îêèñíåííÿì äî DHA, ðåãåíåðàö³ºþ DHA äî Asc ó àñêîðáàò/ãëó-
òàò³îíîâîìó öèêë³ àáî îñòàòî÷íèì îêèñíåííÿì DHA äî äèêåòîãóëîíî-
âî¿ êèñëîòè. Åêñïðåñ³ÿ ôåðìåíò³â, ÿê³ êîíòðîëþþòü îáì³í Asc,
ðåãóëþºòüñÿ íà òðàíñêðèïö³éíîìó òà ïîñòòðàíñêðèïö³éíîìó ð³âíÿõ, à
¿õ àêòèâí³ñòü ìîæå çàëåæàòè â³ä àëîñòåðè÷íî¿ ðåãóëÿö³¿ [23, 24, 26, 27].

Âì³ñò Asc â³ä³ãðàº öåíòðàëüíó ðîëü ó ñò³éêîñò³ ðîñëèí äî ïàòî-
ãåí³â, òåìïåðàòóðíîãî òà ñâ³òëîâîãî ñòðåñ³â, ïîñóõè òà çàñîëåííÿ
´ðóíò³â òîùî [23—25, 28]. Îäíàê óÿâëåííÿ ïðî ðîëü Asc ó ï³äòðèìàíí³
îêèñíî-â³äíîâíîãî áàëàíñó â ðîñëèíí³é êë³òèí³ çà ä³¿ âèñîêèõ êîíöåí-
òðàö³é ³îí³â ÂÌ âñå ùå çàëèøàþòüñÿ ôðàãìåíòàðíèìè [23, 25, 29]. 

Ìåòîþ íàøî¿ ðîáîòè áóëî äîñë³äèòè, ÿê çíèæåííÿ àêòèâíîñò³
ÑÀÒ ó íîêàóòíîãî ìóòàíòà A. thaliana cat2 ïîçíà÷àºòüñÿ íà ñòàí³ àñ-
êîðáàòíî¿ ëàíêè àíòèîêñèäàíòíîãî çàõèñòó â óìîâàõ ñòðåñó, ÿêèé
ñïðè÷èíåíèé íàêîïè÷åííÿì ³îí³â Ñu2+ òà Cd2+ ó òêàíèíàõ ëèñòêà. 

Ìåòîäèêà

Äëÿ äîñë³äæåííÿ âïëèâó õëîðèä³â Ñu òà Cd âèêîðèñòîâóâàëè ðîñëè-
íè A. thaliana (L.) Heynh. åêîòèïó Columbia 0 (ÄÒ) òà íîêàóòíîãî ìó-
òàíòà cat2 â³êîì 4,5—5 òèæí³â. Ðîñëèíè âèðîùóâàëè çà ñòàëî¿ òåìïåðà-
òóðè +20 °Ñ ³ îñâ³òëåíí³ 2000 ëê â óìîâàõ 16-ãîäèííîãî ñâ³òëîâîãî äíÿ
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òà â³äíîñí³é âîëîãîñò³ ïîâ³òðÿ 60—70 %. Çâàæàþ÷è íà òå ùî ñèíòåç Asc
çàëåæèòü â³ä öèðêàäíèõ ðèòì³â [23], ìàòåð³àë äëÿ ïðîâåäåííÿ ñòðåñîâî¿
îáðîáêè çàâæäè â³äáèðàëè ÷åðåç 2 ãîä ï³ñëÿ ïî÷àòêó ñâ³òëîâî¿ ôàçè. 

Äëÿ îòðèìàííÿ ³íôîðìàö³¿ ïðî ðàííþ ñòàä³þ ñòðåñîâî¿ â³äïîâ³ä³
òà ç’ÿñóâàííÿ ïåðâèííèõ ðåàêö³é ðîñëèííî¿ êë³òèíè íà ä³þ ï³äâèùå-
íèõ êîíöåíòðàö³é ³îí³â ÂÌ, çä³éñíþâàëè îáðîáêó ðîñëèí çà óìîâ, ùî
çàáåçïå÷óþòü øâèäêå íàäõîäæåííÿ ¿õ äî òêàíèí ëèñòê³â. Âðàõîâóþ-
÷è, ùî êîðåíåâà ñèñòåìà º áàð’ºðîì, ÿêèé ïåðåøêîäæàº øâèäêîìó
íàäõîäæåííþ ³îí³â ÂÌ äî ëèñòê³â [17, 30], äëÿ ïðîâåäåííÿ ñòðåñîâî¿
îáðîáêè íàäçåìíó ÷àñòèíó ðîñëèí â³äîêðåìëþâàëè â³ä êîðåíåâî¿ ñè-
ñòåìè ³ ì³ñöå çð³çó çàíóðþâàëè â ð³äêå ïîæèâíå ñåðåäîâèùå Ìó-
ðàñèãå—Ñêóãà (0,5× MÑ) [31], ùî äîäàòêîâî ì³ñòèëî õëîðèä Ñu àáî
Cd ó êîíöåíòðàö³ÿõ 0,1; 0,5 òà 5 ìÌ. Ñòðåñîâó îáðîáêó ïðîâîäèëè ó òå-
ìðÿâ³ çà òåìïåðàòóðè 20 °Ñ ïðîòÿãîì 2-õ (êîðîòêîòðèâàëèé ñòðåñ) òà
12-òè (äîâãîòðèâàëèé ñòðåñ) ãîäèí. Êîíòðîëüí³ ðîñëèíè ³íêóáóâàëè
íà ñåðåäîâèù³ áåç äîäàâàííÿ ñîëåé ÂÌ. ßê äîäàòêîâèé êîíòðîëü âè-
êîðèñòîâóâàëè ³íòàêòí³ ðîñëèíè, ÿê³ çàìîðîæóâàëè áåçïîñåðåäíüî
ï³ñëÿ çð³çàííÿ.

Âì³ñò Asc òà DHA âèçíà÷àëè çà ìåòîäîì, îïèñàíèì ó ë³òåðàòóð³
[32, 33]. Äî 150—200 ìã ðîçòåðòîãî â ð³äêîìó àçîò³ ðîñëèííîãî ìàòå-
ð³àëó äîäàâàëè 450—600 ìêë 2Ì HClO4 ³ öåíòðèôóãóâàëè çà 13 000 g
ïðîòÿãîì 15 õâ. 300 ìêë îòðèìàíî¿ íàäîñàäîâî¿ ð³äèíè ïåðåíîñèëè ó
÷èñò³ ì³êðîöåíòðèôóæí³ ïðîá³ðêè òà íåéòðàë³çóâàëè äî ðÍ 5,7 äîäà-
âàííÿì 1,25 Ì K2CO3. Ïàðàëåëüíî ãîòóâàëè «õîëîñòó» ïðîáó, ùî
ì³ñòèëà 2 Ì HClO4 òà 1,25 Ì K2CO3 â òàêîìó æ ñï³ââ³äíîøåíí³.
Ï³ñëÿ öüîãî ïðîáè öåíòðèôóãóâàëè çà 13 000 g ïðîòÿãîì 10 õâ. Îòðè-
ìàíó íàäîñàäîâó ð³äèíó ðîçä³ëÿëè íà äâ³ ÷àñòèíè. Â îäí³é ç íèõ âèç-
íà÷àëè âì³ñò Asc, ó äðóã³é — DHA. Âñ³ îïåðàö³¿ ïðîâîäèëè çà òåìïå-
ðàòóðè 4 °Ñ.

Âèçíà÷åííÿ âì³ñòó Asc áàçóâàëîñü íà éîãî îêèñíåíí³ äî DHA çà ä³¿
àñêîðáàòîêñèäàçè (AsOX, Sigma, USA) òà ñïîñòåðåæåíí³ çì³í îïòè÷íî¿
ãóñòèíè ïðîáè çà äîâæèíè õâèë³ 265 íì. Äîñë³äíà ïðîáà ì³ñòèëà 940
ìêë 100 ìÌ êàë³é-ôîñôàòíîãî áóôåðà (ðÍ 5,7), 50 ìêë åêñòðàêòó àáî
«õîëîñòî¿» ïðîáè òà 10 ìêë (1 îä.) AsOX. Îïòè÷íó ãóñòèíó ïðîáè
âèì³ðþâàëè áåçïîñåðåäíüî ï³ñëÿ äîäàâàííÿ AsOX òà ÷åðåç 3 õâ. 

Âì³ñò DHA âèçíà÷àëè, ïîð³âíþþ÷è îïòè÷íó ãóñòèíó ïðîáè äî ³
ï³ñëÿ â³äíîâëåííÿ DHA äî Asc çà íàÿâíîñò³ äèò³îòðåéòîëó (ÄTT). Ðå-
àêö³éíà ïðîáà ì³ñòèëà 910 ìêë 100 ìÌ Ê-ôîñôàòíîãî áóôåðà (ðÍ 5,7),
40 ìêë 30 ìÌ ÄTT òà 50 ìêë åêñòðàêòó àáî «õîëîñòî¿» ïðîáè. Îïòè÷-
íó ãóñòèíó ïðîáè âèì³ðþâàëè áåçïîñåðåäíüî ï³ñëÿ äîäàâàííÿ íàäîñà-
äîâî¿ ð³äèíè äî ðåàêö³éíî¿ ñóì³ø³ òà ÷åðåç 1,5 ãîä ³íêóáóâàííÿ çà
òåìïåðàòóðè +20 °C. Âì³ñò Asc òà DHA âèðàæàëè â ì³êðîìîëÿõ ó ïå-
ðåðàõóíêó íà 1 êã ñèðî¿ ðå÷îâèíè ëèñòê³â ðîñëèí A. thaliana. 

Êîæíèé åêñïåðèìåíò ïîâòîðþâàëè äëÿ ÷îòèðüîõ íåçàëåæíî
âèðîùåíèõ ïàðò³é ðîñëèí. Êîæíå âèì³ðþâàííÿ ïðîâîäèëè ó òðüîõ
ïàðàëåëüíèõ ïðîáàõ. Ñòàòèñòè÷íó â³ðîã³äí³ñòü îòðèìàíèõ äàíèõ
îö³íþâàëè ç âèêîðèñòàííÿì äâîâèá³ðêîâîãî t-êðèòåð³þ äëÿ çàëåæ-
íèõ âèá³ðîê [34].
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Ðåçóëüòàòè òà îáãîâîðåííÿ 

Ïðîâåäåí³ äîñë³äæåííÿ ïîêàçàëè, ùî ëèñòêè ³íòàêòíèõ ðîñëèí íî-
êàóòíî¿ ë³í³¿ cat2 ìàþòü òàêèé ñàìèé âì³ñò Asc, ÿê ³ ðîñëèí ÄÒ
(ðèñóíîê). Öåé ðåçóëüòàò ï³äòâåðäæóº íàø³ ïîïåðåäí³ äàí³, ùî öÿ ìó-
òàíòíà ë³í³ÿ, íåçâàæàþ÷è íà çíèæåíó àêòèâí³ñòü ÑÀÒ, íå ìàº îçíàê
õðîí³÷íîãî îêñèäàòèâíîãî ñòðåñó âíàñë³äîê àêòèâàö³¿ àëüòåðíàòèâíèõ
ìåõàí³çì³â àíòèîêñèäàíòíîãî çàõèñòó, ùî êîìïåíñóº äåô³öèò ³çîôîð-
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Âì³ñò Asc òà DHA (ìêìîëü/êã ñèðî¿ ðå÷îâèíè) ó ðîñëèí A. thaliana äèêîãî òèïó (à) òà
ë³í³¿ cat2 (á) ï³ñëÿ 2- òà 12-ãîäèííî¿ îáðîáêè 0,1, 0,5 òà 5 ìÌ ðîç÷èíàìè õëîðèä³â ì³ä³
òà êàäì³þ:

*ð³çíèöÿ ì³æ ³íòàêòíèìè òà êîíòðîëüíèìè ðîñëèíàìè äîñòîâ³ðíà; **ð³çíèöÿ ì³æ êîíòðîëüíèìè
òà îáðîáëåíèìè ðîñëèíàìè äîñòîâ³ðíà; #ð³çíèöÿ ì³æ ðîñëèíàìè äèêîãî òèïó òà ë³í³ºþ cat2 äî-
ñòîâ³ðíà çà ð ≤ 0,05
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ìè CAT2 [4]. Á³ëüøå òîãî, ó êîíòðîëüíèõ çðàçêàõ, ÿê³ ³íêóáóâàëè ïðî-
òÿãîì 2 ãîä íà ñåðåäîâèù³ MÑ, âì³ñò Asc ó ë³í³¿ cat2 âèÿâèâñÿ íà
43 % âèùèì, í³æ ó ðîñëèí ÄÒ. Äëÿ ïîÿñíåííÿ òàêî¿ ð³çíèö³ ñë³ä âçÿòè
äî óâàãè, ùî ëèñòêè ³íòàêòíèõ ðîñëèí çíàõîäèëèñü ïðè îñâ³òëåíí³, òîä³
ÿê ³íêóáàö³ÿ ëèñòê³â íà ñåðåäîâèù³ MÑ â³äáóâàëàñü ó òåìðÿâ³. Ïåðåíå-
ñåííÿ ëèñòê³â ó òåìðÿâó ïðèïèíÿº ãåíåðóâàííÿ ïåðîêñèäó âîäíþ,
ïîâ’ÿçàíå ç ôîòîñèíòåòè÷íèì òðàíñïîðòîì åëåêòðîí³â ó õëîðîïëàñòàõ
òà ôîòîäèõàííÿì ó ïåðîêñèñîìàõ, àëå âîäíî÷àñ ãàëüìóºòüñÿ ³ ñèíòåç
Asc [23], ùî íåîáõ³äíî äëÿ ï³äòðèìàííÿ îêèñíî-â³äíîâíîãî áàëàíñó.
Ïðîòå íàø³ íîâ³ äàí³ ñâ³ä÷àòü, ùî ï³ñëÿ ïåðåíåñåííÿ ó òåìðÿâó â ëèñò-
êàõ ìóòàíòíî¿ ë³í³¿ cat2 çðîñòàº âì³ñò Asc ïîð³âíÿíî ³ç ÄÒ (òîáòî îêèñ-
íî-â³äíîâíèé áàëàíñ çì³ùóºòüñÿ â á³ê â³äíîâëåííÿ), ùî ìîæíà ââàæà-
òè ðåçóëüòàòîì «³íåðö³¿» ó ðîáîò³ àëüòåðíàòèâíèõ àíòèîêñèäàíòíèõ
ìåõàí³çì³â, ÿê³ àêòèâîâàí³ ó ë³í³¿ cat2 ³ çà óìîâ îñâ³òëåííÿ êîìïåíñóþòü
íàäì³ðíå ïðîäóêóâàííÿ ïåðîêñèäó âîäíþ ó ïåðîêñèñîìàõ çà â³äñóòíîñò³
³çîôîðìè ÑÀÒ2, òîáòî éìîâ³ðíèì ìåõàí³çìîì êîìïåíñàö³¿ çíèæåíî¿
àêòèâíîñò³ ÑÀÒ ó ë³í³¿ cat2 º àêòèâàö³ÿ îáì³íó Asc.

Ïîäîâæåííÿ ÷àñó ³íêóáàö³¿ ëèñòê³â ó òåìðÿâ³ äî 12 ãîä ïðèçâî-
äèòü äî çíèæåííÿ âì³ñòó Asc â îáîõ äîñë³äæåíèõ ë³í³é, ùî ìîæíà ïî-
ÿñíèòè ïîñòóïîâèì âè÷åðïàííÿì ïóëó Asc. Ïðè öüîìó â ëèñòêàõ ë³í³¿
cat2 ï³ñëÿ ³íêóáàö³¿ ïðîòÿãîì 12 ãîä âì³ñò Asc çíèæóâàâñÿ ñèëüí³øå
ïîð³âíÿíî ³ç 2 ãîä, ùî ïðèçâîäèëî äî çíèêíåííÿ ð³çíèö³ çà öèì ïà-
ðàìåòðîì ì³æ ë³í³ºþ cat2 òà ÄÒ. Âî÷åâèäü çà â³äñóòíîñò³ ôîòîäèõàí-
íÿ ó òåìðÿâ³ ð³çíèöÿ ì³æ äîñë³äæåíèìè ë³í³ÿìè àðàá³äîïñèñó çà ïðî-
äóêö³ºþ ïåðîêñèäó âîäíþ çíèêàº, ³ öå ñóïðîâîäæóºòüñÿ çíèæåííÿì
êîìïåíñàòîðíîãî ñèíòåçó Asc ó ë³í³¿ cat2. 

Îáðîáêà õëîðèäîì ì³ä³ ïðîòÿãîì 2 ãîä ñïðè÷èíþâàëà çíèæåííÿ
âì³ñòó Asc òà çðîñòàííÿ äåã³äðîàñêîðáàòó â ëèñòêàõ îáîõ äîñë³äæóâà-
íèõ ë³í³é àðàá³äîïñèñó (äèâ. ðèñóíîê). Ó íàøèõ ïîïåðåäí³õ
äîñë³äæåííÿõ áóëî ïîêàçàíî, ùî òàêà îáðîáêà ïðèçâîäèòü äî øâèä-
êîãî íàêîïè÷åííÿ ³îí³â Ñu2+ ³ çàëåæíîãî â³ä ¿õ êîíöåíòðàö³¿ ï³äñè-
ëåííÿ ÏÎË ó òêàíèíàõ ëèñòêà [20]. Âçÿâøè äî óâàãè, ùî ³îíè Ñu2+

ïðîâîêóþòü óòâîðåííÿ ó êë³òèí³ ã³äðîêñèëüíèõ ðàäèêàë³â [10], íàø³
íîâ³ ðåçóëüòàòè âêàçóþòü íà ó÷àñòü Asc â ¿õ ³íàêòèâàö³¿ çà ðàõóíîê ïå-
ðåäà÷³ åëåêòðîíà â³ä ìîëåêóëè Asc òà ¿¿ ïåðåòâîðåííÿ íà DHA. Çîê-
ðåìà, çà ä³¿ 0,1 ìÌ õëîðèäó ì³ä³ ó cat2 ñïîñòåð³ãàëîñü çìåíøåííÿ
âì³ñòó Asc íà 30 % ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì, òîä³ ÿê ó ðîñëèí ÄÒ âè-
ÿâëåíî á³ëüø ³ñòîòíå çíèæåííÿ — íà 67 %. Ó ðåçóëüòàò³ âì³ñò Asc ó
ëèñòêàõ ë³í³¿ cat2 áóâ ó 3 ðàçè âèùèé, í³æ ó ÄÒ. Âîäíî÷àñ ó ë³í³¿ cat2
âì³ñò DHA çðîñòàâ ó 2,7 ðàçà ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì, òîä³ ÿê ó ÄÒ
âì³ñò DHA íå çì³íþâàâñÿ. Â³äïîâ³äíî, âì³ñò DHA ó ë³í³¿ cat2 áóâ
óäâ³÷³ á³ëüøèé, í³æ ó ÄÒ.

Çàãàëîì, çà ä³¿ 0,1 ìÌ õëîðèäó ì³ä³ ïðîòÿãîì 2 ãîä ó ëèñòêàõ
ðîñëèí ÄÒ ñóìàðíèé ïóë Asc+DHA çìåíøóâàâñÿ íà 59 %, ùî ìîæ-
íà ïîÿñíèòè íåçâîðîòíèì îêèñíåííÿì DHA [23, 28]. Íà ïðîòèâàãó
öüîìó ó ë³í³¿ cat2 ñóìàðíèé ïóë Asc+DHA çìåíøóâàâñÿ ëèøå íà 17 %,
³ìîâ³ðíîþ ïðè÷èíîþ ÷îãî ìîæå áóòè ðîáîòà àëüòåðíàòèâíèõ çàõèñ-
íèõ ìåõàí³çì³â (íàïðèêëàä, ïîñèëåíèé ñèíòåç Asc), ÿê³ àêòèâîâàí³
ó ðîñëèí ö³º¿ ë³í³¿. Î÷åâèäíî, ö³ ìåõàí³çìè çäàòí³ ï³äòðèìóâàòè ïóë
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Asc+DHA â óìîâàõ äîäàòêîâîãî îêñèäàòèâíîãî ñòðåñó, ÿêèé âèíè-
êàº çà ä³¿ 0,1 ìÌ õëîðèäó Ñu ïðîòÿãîì 2 ãîä.

Ï³äâèùåííÿ êîíöåíòðàö³¿ ³îí³â Cu2+ â ³íêóáàö³éíîìó ñåðåäî-
âèù³ ïîñèëþâàëî çì³íè âì³ñòó Asc. Òàê, çà ä³¿ 0,5 ìÌ õëîðèäó ì³ä³
ñïîñòåð³ãàëîñü çíèæåííÿ âì³ñòó Asc íà 84 % ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì
ÿê ó ðîñëèí ÄÒ, òàê ³ cat2. Ïðîòå ïîäàëüøå çá³ëüøåííÿ êîíöåíòðàö³¿
õëîðèäó ì³ä³ äî 5 ìÌ íå ñóïðîâîäæóâàëîñü ñòàòèñòè÷íî â³ðîã³äíèì
çíèæåííÿì âì³ñòó Asc ó òêàíèíàõ ëèñòê³â, ùî ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî
³íäóêö³þ çàõèñíèõ ìåõàí³çì³â. Ïðè öüîìó çà ä³¿ 0,5 ìÌ õëîðèäó ì³ä³
âì³ñò Asc ó ë³í³¿ cat2 áóâ íà 45 % âèùèé, í³æ ó ðîñëèí ÄÒ, àëå çà ä³¿
5 ìÌ õëîðèäó ì³ä³ ð³çíèöÿ ì³æ ë³í³ÿìè áóëà ìàéæå â³äñóòíÿ.

Çá³ëüøåííÿ êîíöåíòðàö³¿ ³îí³â Ñu2+ â ³íêóáàö³éíîìó ñåðåäîâèù³
ïðèçâîäèëî òàêîæ äî çðîñòàííÿ âì³ñòó DHA â îáîõ ë³í³ÿõ A. thaliana.
Ìàêñèìàëüíå çðîñòàííÿ âì³ñòó DHA çà ä³¿ 5 ìÌ õëîðèäó ì³ä³ ó ðîñ-
ëèí ÄÒ òà ë³í³¿ cat2 ñòàíîâèëî â³äïîâ³äíî 4,2 òà 6,7 ðàçà ïîð³âíÿíî ç
êîíòðîëåì. Çà ä³¿ 0,5 ìÌ õëîðèäó ì³ä³ âì³ñò DHA ó ë³í³¿ cat2 áóâ ó 2,1
ðàçà âèùèé, í³æ ó ðîñëèí ÄÒ, òîä³ ÿê çà ä³¿ 5 ìÌ õëîðèäó ì³ä³ ð³çíè-
öÿ ì³æ ë³í³ÿìè áóëà ñòàòèñòè÷íî íåäîñòîâ³ðíîþ.

Ðîçðàõóíîê ñóìàðíîãî âì³ñòó Asc+DHA ñâ³ä÷èòü, ùî çðîñòàííÿ
êîíöåíòðàö³¿ õëîðèäó ì³ä³ â ³íêóáàö³éíîìó ñåðåäîâèù³ äî 0,5 ìÌ ñó-
ïðîâîäæóâàëîñü çìåíøåííÿì öüîãî ïîêàçíèêà ïîð³âíÿíî ³ç îáðîá-
êîþ 0,1 ìÌ ðîç÷èíîì. Íà ïðîòèâàãó öüîìó çá³ëüøåííÿ êîíöåíòðàö³¿
õëîðèäó ì³ä³ äî 5 ìÌ ïðèâîäèëî äî çá³ëüøåííÿ ñóìàðíîãî âì³ñòó
Asc+DHA çà ðàõóíîê íàêîïè÷åííÿ DHA. Öå ñïîñòåðåæåííÿ ï³äòâåð-
äæóº âèñóíóòå âèùå ïðèïóùåííÿ ïðî ³íäóêö³þ çàõèñíèõ ìåõàí³çì³â ó
â³äïîâ³äü íà çðîñòàííÿ âì³ñòó ³îí³â Ñu2+ ó ñåðåäîâèù³. ²íòåíñèâí³ñòü
ö³º¿ çàõèñíî¿ â³äïîâ³ä³ çàëåæèòü â³ä êîíöåíòðàö³¿ òîêñèêàíòà. Ç óðàõó-
âàííÿì òîãî, ùî çðîñòàííÿ ïóëó áóëî ïîâ’ÿçàíå ç íàêîïè÷åííÿì DHA,
ìîæíà ïðèïóñòèòè, ùî çà óìîâ ñòðåñó ïîñèëþâàâñÿ ñàìå ñèíòåç Asc de
novo, òîä³ ÿê éîãî ðåãåíåðàö³ÿ ç DHA â³ä³ãðàâàëà ìåíøó ðîëü.

Íà íàñòóïíîìó åòàï³ äîñë³äæåííÿ ÷àñ îáðîáêè õëîðèäîì ì³ä³ áó-
ëî çá³ëüøåíî äî 12 ãîä. Íàø³ ïîïåðåäí³ ðåçóëüòàòè ïîêàçàëè, ùî öå
ïðèçâîäèòü äî çðîñòàííÿ âì³ñòó ³îí³â Ñu2+ ó òêàíèíàõ ëèñòêà ó 2—3
ðàçè ïîð³âíÿíî ç îáðîáêîþ ïðîòÿãîì 2 ãîä [20]. Çà 12 ãîä ³íêóáàö³¿ â
îáîõ äîñë³äæóâàíèõ ë³í³ÿõ âèÿâëåíî çíèæåííÿ âì³ñòó Asc (äèâ. ðèñó-
íîê). Çàãàëîì â³äíîñí³ âòðàòè Asc ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì áóëè òàêè-
ìè æ, ÿê ³ ï³ñëÿ îáðîáêè ïðîòÿãîì 2 ãîä. ªäèíèé âèíÿòîê ñòàíîâèòü
îáðîáêà ðîñëèí ë³í³¿ cat2 0,1 ìÌ õëîðèäîì ì³ä³: ó öüîìó âèïàäêó
âñòàíîâëåíî ñèëüí³øå çíèæåííÿ âì³ñòó Asc, í³æ çà 2 ãîä îáðîáêè. Ö³
äàí³ óçãîäæóþòüñÿ ³ç çðîáëåíèì âèùå ñïîñòåðåæåííÿì äëÿ êîíòðîëü-
íèõ çðàçê³â, ùî çà ³íêóáàö³¿ ó òåìðÿâ³ ïðîòÿãîì 12 ãîä ð³çíèöÿ ó
âì³ñò³ Asc ì³æ äîñë³äæåíèìè ë³í³ÿìè çìåíøóºòüñÿ. 

Ùîäî âì³ñòó DHA, òî çà 12 ãîä ñòðåñîâî¿ îáðîáêè âèÿâëåíî á³ëü-
øå çðîñòàííÿ öüîãî ïîêàçíèêà ïîð³âíÿíî ç îáðîáêîþ ïðîòÿãîì 2 ãîä.
Çà ä³¿ 5 ìÌ õëîðèäó ì³ä³ ñïîñòåð³ãàëîñü ìàêñèìàëüíå ï³äâèùåííÿ
âì³ñòó DHA ó ëèñòêàõ ðîñëèí ÄÒ òà ë³í³¿ cat2 — â³äïîâ³äíî â 12 òà
13,5 ðàçà. 

Ðîçðàõóíîê ñóìàðíîãî âì³ñòó Asc+DHA ïîêàçàâ, ùî çà ä³¿ 0,1 òà
0,5 ìÌ õëîðèäó ì³ä³ ïðîòÿãîì 12 ãîä ïîð³âíÿíî ç îáðîáêîþ ïðîòÿãîì
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2 ãîä â³äíîñí³ âòðàòè Asc+DHA ó ÄÒ çàëèøàëèñÿ áåç çì³í, à â ë³í³¿
cat2 ïîñèëþâàëèñü. Ïðîòå çà ä³¿ 5 ìÌ õëîðèäó ì³ä³ âòðàòè Asc+DHA
â îáîõ ë³í³é çìåíøèëèñü. Öåé åôåêò ë³ïøå âèðàæåíèé ó ÄÒ, â ðå-
çóëüòàò³ ÷îãî ï³ñëÿ îáðîáêè 5 ìÌ õëîðèäîì ì³ä³ ïðîòÿãîì 12 ãîä
âì³ñò Asc+DHA ó ÄÒ ñòàâ â 1,6 ðàçà á³ëüøèé, í³æ ó cat2, òà â 2,2 ðà-
çà âèùèé, í³æ ó êîíòðîëüíèõ çðàçê³â ÄÒ. Ó ë³í³¿ cat2 ï³ñëÿ òàêî¿ æ
îáðîáêè âì³ñò Asc+DHA ñòàâ ëèøå â 1,3 ðàçà âèùèé, í³æ ó êîíòðîëü-
íèõ çðàçêàõ. Öå çá³ëüøåííÿ â³äáóâàºòüñÿ çà ðàõóíîê îêèñíåíî¿ ôîð-
ìè DHA, íà ÿêó â îáîõ ë³í³é çà óìîâ ñòðåñîâî¿ îáðîáêè ïðèïàäàº 87—
90 % çàãàëüíîãî ïóëó Asc+DHA. 

Îòðèìàí³ ðåçóëüòàòè ìîæíà óçàãàëüíèòè òàê. 
1. Àëüòåðíàòèâí³ ìåõàí³çìè àíòèîêñèäàíòíîãî çàõèñòó, ÿê³ àêòè-

âîâàí³ ó ðîñëèíàõ ë³í³¿ cat2 äëÿ êîìïåíñàö³¿ çíèæåíî¿ àêòèâíîñò³
ÑÀÒ, çà ³íêóáàö³¿ ó òåìðÿâ³ ïðîòÿãîì 2 ãîä çäàòí³ ï³äòðèìóâàòè ï³äâè-
ùåíèé ð³âåíü Asc+DHA ó ö³º¿ ë³í³¿ ÿê çà â³äñóòíîñò³ íàäëèøêó ³îí³â
Ñu2+, òàê ³ íà ôîí³ îáðîáêè 0,1 òà 0,5 ìÌ õëîðèäîì ì³ä³. Ï³ñëÿ 12 ãîä
³íêóáàö³¿ ó òåìðÿâ³ ð³çíèöÿ ì³æ ë³í³ºþ cat2 ³ ÄÒ çìåíøóºòüñÿ (MÑ òà
0,1 ìÌ CuCl2) àáî çíèêàº (0,5 ìÌ CuCl2). 

2. Îêñèäàòèâíèé ñòðåñ çà ä³¿ õëîðèäó ì³ä³ ïðèçâîäèòü äî âè÷åð-
ïàííÿ ïóëó Asc+DHA òà çðîñòàííÿ ñï³ââ³äíîøåííÿ DHA/Asc. 

3. Çà ä³¿ õëîðèäó ì³ä³ â³äáóâàºòüñÿ ³íäóêö³ÿ çàõèñíî¿ â³äïîâ³ä³, ÿêà
çàëåæèòü â³ä êîíöåíòðàö³¿ ³îí³â Ñu2+ ó òêàíèíàõ ³, çîêðåìà, ñïðÿìî-
âàíà íà ï³äòðèìàííÿ âì³ñòó Asc+DHA. Ìîæëèâèìè ìåõàí³çìàìè
öüîãî ìîæóòü áóòè ïîñèëåííÿ ñèíòåçó Asc òà (àáî) çìåíøåííÿ íåçâî-
ðîòíîãî îêèñíåííÿ DHA. Ó ðîñëèí ÄÒ çàõèñíà â³äïîâ³äü âèðàæåíà
ñèëüí³øå, ùî âèÿâëÿºòüñÿ ó çðîñòàíí³ âì³ñòó Asc+DHA (âíàñë³äîê
íàêîïè÷åííÿ DHA) âèùå â³ä çíà÷åíü, çàô³êñîâàíèõ ó êîíòðîëüíèõ
çðàçêàõ òà ³íòàêòíèõ ðîñëèíàõ. Ïðîòå ó ë³í³¿ cat2 ôóíêö³îíóâàííÿ àí-
òèîêñèäàíòíèõ çàõèñíèõ ìåõàí³çì³â âèäàºòüñÿ åôåêòèâí³øèì,
îñê³ëüêè çà ä³¿ 5 ìÌ õëîðèäó ì³ä³ ïðîòÿãîì 12 ãîä ó ö³º¿ ë³í³¿ çðîñ-
òàííÿ ð³âíÿ ÏÎË âèÿâèëîñü ìàéæå âäâ³÷³ ìåíøèì, í³æ ó ÄÒ [20]. 

Íàñòóïíèì êðîêîì ó äîñë³äæåíí³ ñïåöèô³êè ñòðåñîâî¿ â³äïîâ³ä³
ðîñëèí ë³í³¿ cat2 áóëî îö³íþâàííÿ âïëèâó ð³çíèõ êîíöåíòðàö³é ³îí³â
Cd2+ íà âì³ñò Asc. Ðàí³øå íàìè áóëî âñòàíîâëåíî, ùî çà óìîâ äîñë³äó
ñïîñòåð³ãàºòüñÿ øâèäêå íàêîïè÷åííÿ ³îí³â Cd2+ ó òêàíèíàõ ëèñòêà,
ÿêå ñóïðîâîäæóºòüñÿ ïîñèëåííÿì ÏÎË. Ìàêñèìàëüíå çðîñòàííÿ
ÏÎË çà ä³¿ 5 ìÌ õëîðèäó êàäì³þ âèÿâèëîñü ó 1,5 (2 ãîä)—2,0 (12 ãîä)
ðàçà ìåíøèì, í³æ çà ä³¿ õëîðèäó ì³ä³ ó òàê³é ñàì³é êîíöåíòðàö³¿ [20,
35].

Âèçíà÷åííÿ âì³ñòó Asc âèÿâèëî, ùî öåé ïîêàçíèê â³ðîã³äíî íå
çì³íþâàâñÿ ó ðîñëèí ÄÒ òà ë³í³¿ cat2 çà ä³¿ 0,1, 0,5 ³ 5 ìÌ õëîðèäó
êàäì³þ ïðîòÿãîì 2 òà 12 ãîä (äèâ. ðèñóíîê). Ïðè öüîìó çà âñ³õ âèêî-
ðèñòàíèõ âàð³àíò³â îáðîáêè âì³ñò Asc ó çðàçêàõ ë³í³¿ cat2 áóâ äåùî âè-
ùèì, í³æ ó ÄÒ. Íàéá³ëüøà ð³çíèöÿ ì³æ äâîìà ë³í³ÿìè â 1,7 ðàçà âè-
ÿâëåíà çà ä³¿ 0,1 ìÌ õëîðèäó êàäì³þ ïðîòÿãîì 2 ãîä.

Íàêîïè÷åííÿ ³îí³â Cd2+ ñóïðîâîäæóâàëîñü çðîñòàííÿì âì³ñòó
DHA ó ë³í³¿ cat2. Ïðîòå öåé åôåêò áóâ çíà÷íî ñëàáê³øèì, í³æ çà ä³¿
³îí³â Ñu2+. Çîêðåìà, îáðîáêà 0,5 òà 5 ìÌ õëîðèäîì êàäì³þ ïðîòÿãîì
2 ãîä ñïðè÷èíþâàëà ï³äâèùåííÿ âì³ñòó DHA ó ðîñëèí cat2 â³äïî-
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â³äíî ó 2,6 òà 3,2 ðàçà ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì. Ó ðîñëèí ÄÒ â³ðîã³äíèõ
çì³í ð³âíÿ DHA íå ñïîñòåð³ãàëîñü. Ïîäîâæåííÿ ÷àñó îáðîáêè õëîðè-
äîì êàäì³þ äî 12 ãîä íå âïëèâàëî íà âì³ñò DHA ó ðîñëèí ÄÒ. Âîä-
íî÷àñ ó ë³í³¿ cat2 âì³ñò DHA ñòàâàâ ó 2,4—2,6 ðàçà âèùèì, í³æ ó êîí-
òðîëüíèõ çðàçêàõ. 

Çàãàëîì îòðèìàí³ äàí³ ñâ³ä÷àòü, ùî ó A. thaliana â óìîâàõ êîðîò-
êîòðèâàëîãî ãîñòðîãî ñòðåñó, ñïðè÷èíåíîãî øâèäêèì ï³äâèùåííÿì
êîíöåíòðàö³¿ ³îí³â Ñu2+ ó òêàíèíàõ ëèñòêà, â³äáóâàºòüñÿ ñèëüí³øå
çíèæåííÿ âì³ñòó Asc òà çðîñòàííÿ DHA, í³æ çà ä³¿ ³îí³â Ñd2+. ²ìîâ³ð-
íî òàêà ð³çíèöÿ çóìîâëåíà òèì, ùî çà íàÿâíîñò³ ï³äâèùåíî¿ êîíöåí-
òðàö³¿ ³îí³â Ñu2+ ïîñèëþºòüñÿ óòâîðåííÿ ã³äðîêñèëüíèõ ðàäèêàë³â, ÿê³
áåçïîñåðåäíüî îêèñíþþòü Asc äî DHA. ²îíè Ñd2+ íå ìàþòü òàêî¿
çäàòíîñò³, à â ïåðøó ÷åðãó çâ’ÿçóþòüñÿ ç ò³îëüíèìè ãðóïàìè ³ âïëèâà-
þòü íà âì³ñò Asc îïîñåðåäêîâàíî, ïîðóøóþ÷è àêòèâí³ñòü áàãàòüîõ
ôåðìåíò³â òà çì³íþþ÷è âì³ñò ãëóòàò³îíó. Ñë³ä òàêîæ íàãàäàòè, ùî
³îíè Ñd2+ (íà â³äì³íó â³ä Ñu2+) åôåêòèâíî ³íäóêóþòü ñèíòåç ô³òîõå-
ëàòèí³â, ÿê³ ¿õ çâ’ÿçóþòü ³ íåéòðàë³çóþòü [29, 36].

²íøèìè àâòîðàìè áóëî âñòàíîâëåíî, ùî çà óìîâ äîâãîòðèâàëîãî
(72 ãîä) âïëèâó 1 òà 5 ìêÌ ñóëüôàòó êàäì³þ â àðàá³äîïñèñó ï³äâèùó-
âàâñÿ âì³ñò Asc [29]. Ïðè öüîìó âì³ñò êàäì³þ ó òêàíèíàõ ëèñòêà áóâ
ïðèáëèçíî òàêèì, ÿê ó íàøèõ åêñïåðèìåíòàõ çà ä³¿ 0,5 ìÌ õëîðèäó
êàäì³þ [35]. Ïîð³âíÿííÿ öèõ ðåçóëüòàò³â ñâ³ä÷èòü, ùî çà óìîâ äîâãî-
òðèâàëîãî ñòðåñó â³äáóâàºòüñÿ àäàïòàö³ÿ ðîñëèí äî ä³¿ òîêñèêàíòà, ÿêà
çîêðåìà âèÿâëÿºòüñÿ ó çðîñòàíí³ âì³ñòó Asc. Ïðîòå çà âèêîðèñòàííÿ
âèùèõ êîíöåíòðàö³é ñîëåé Ñu2+ òà Ñd2+ çà óìîâ äîâãîòðèâàëîãî
âïëèâó ó äåÿêèõ âèä³â ðîñëèí âì³ñò Asc çìåíøóºòüñÿ [37, 38], ùî
ñâ³ä÷èòü ïðî ïåðåâàíòàæåííÿ ñèñòåì àíòèîêñèäàíòíîãî çàõèñòó. 

Îòðèìàí³ íàìè äàí³ äàþòü ï³äñòàâó ïðèïóñòèòè, ùî ïåðåáóäîâè
ìåòàáîë³çìó, ÿê³ êîìïåíñóþòü çíèæåííÿ àêòèâíîñò³ ÑÀÒ ó íîêàóòíî¿
ë³í³¿ cat2, ÷àñòêîâî ïîëÿãàþòü â àêòèâàö³¿ îáì³íó Asc. Ó òåìðÿâ³, çà
â³äñóòíîñò³ ãåíåðóâàííÿ ïåðîêñèäó âîäíþ ó ïåðîêñèñîìàõ, ö³ ìå-
õàí³çìè çàëèøàþòüñÿ àêòèâíèìè (ìåòàáîë³÷íà «³íåðö³ÿ»), ùî ïðèçâî-
äèòü äî òèì÷àñîâîãî çì³ùåííÿ îêèñíî-â³äíîâíîãî áàëàíñó â á³ê
â³äíîâëåííÿ. Îäíàê ïðîòÿãîì 12 ãîä ð³çíèöÿ ì³æ ðîñëèíàìè ÄÒ òà
ë³í³¿ cat2 çìåíøóºòüñÿ/çíèêàº. 

Çðîñòàííÿ âì³ñòó ³îí³â Ñu2+ ó òêàíèíàõ ëèñòêà ïðèçâîäèòü äî
îêèñíåííÿ Asc äî DHA, ùî ³íäóêóº çàõèñíó â³äïîâ³äü, ñïðÿìîâàíó íà
ñòàá³ë³çàö³þ ïóëó Asc+DHA. Çàâäÿêè àêòèâí³øîìó îáì³íó Asc çðîñ-
òàííÿ âì³ñòó ³îí³â Ñu2+ ñïðè÷èíþº ó ë³í³¿ cat2 ìåíø³ ïîðóøåííÿ
(îñîáëèâî íà ðàííüîìó — äî 2 ãîä åòàï³ ñòðåñîâî¿ â³äïîâ³ä³), í³æ ó
ðîñëèí ÄÒ. Ï³äâèùåííÿ êîíöåíòðàö³¿ ³îí³â Ñd2+ íàáàãàòî ìåíøå çì³-
íþº ïóë Asc+DHA, í³æ ³îí³â Ñu2+. Îäíàê ïðîòåêòîðíà ä³ÿ àêòèâí³-
øîãî îáì³íó Asc ó ë³í³¿ cat2 âèÿâëÿº ñåáå ³ çà âïëèâó âèñîêèõ êîíöåí-
òðàö³é ³îí³â Ñd2+.
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LOSS OF CATALASE 2 ACTIVITY AFFECTS THE ASCORBATE METABOLISM IN
ARABIDOPSIS UPON HEAVY METAL STRESS

I.M. Buzduga, R.A. Volkov, I.I. Pànchuk

Yuriy Fedkovych Chernivtsi National University 
2 Kotsubinsky St., Chernivtsi, 58012, Ukraine
e-mail: i.panchuk@chnu.edu.ua

Three genes — Cat1, Cat2 and Cat3 coding for three isoforms of catalase (CAT) are present
in the Arabidopsis thaliana genome. Two of these isoforms (CAT2, CAT3) are expressed in
leaves, splitting hydrogen peroxide, which is generated in peroxisomes by photorespiration.
The protective function of CAT upon excessive illumination (light stress) is well document-
ed, but it remains still unclear what is the role of CAT 2 isoform in the maintenance of cel-
lular redox balance upon oxidative stress caused by other stressors, e.g., high concentrations
of heavy metal ions. Accordingly, we investigate the effect of copper and cadmium chlorides
on the content of low molecular weight antioxidants — ascorbate/dehydroascorbate
(Asc/DHA) in A. thaliana wild type and the knockout mutant line cat2, which lacks the
CAT2 isoform. Obtained data indicate that in the cat2 knockout line metabolic alterations
occur, which compensate for the decrease in CAT activity. These alterations are, at least par-
tially, represented by activation of Asc/DHA metabolism. Although no hydrogen peroxide is
generated in peroxisomes in the dark, these compensatory mechanisms remain active for
several hours (metabolic «inertia»), leading to a transient shift of the redox balance towards
reduction. An increase in the Cu2+ ions content in the leaf tissues leads to the oxidation of
Asc to DHA and to the enhancement of lipid peroxidation, which induces a protective
response aimed at stabilizing the Asc+DHA pool. Comparing to the Cu2+ ions, increase in
the concentration of Cd2+ ions causes much smaller changes in the Asc and DHA content.
Taking together our data show that CAT is not directly involved in plant protection upon
accumulation of HM ions in leaves. However, the lack of CAT2 activity results in limitation
of cell damage due to the activation of Asc/DHA metabolisms.

Key words: Arabidopsis thaliana, catalase isoforms, oxidative stress, heavy metals, cadmium,
copper, ascorbate, dehydroascorbate.
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