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Аннотация. В работе представлены результаты исследования содержания 

белка и активности ферментов – каталазы и супероксиддисмутазы в талломах ли-
стоватых лишайников Peltigera praetextata и Hypogymnia physodes. Фотобионтом 
вида P. praetextata являются цианобактерии рода Nostoc, вид Hypogymnia 
physodes содержит зеленые водоросли рода Trebouxia. В ходе исследования ана-
лизировались талломы разной стадии онтогенеза из лесных сообществ средней и 
северной тайги. Для талломов цианолишайника P. praetextata было выявлено бо-
лее низкое (в 2 раза) содержание белка и более высокая (в 4–5 раз) активность 
супероксиддисмутазы и каталазы в сравнении с хлоробионтным лишайником 
H. physodes. Различий в активности супероксиддисмутазы талломов разных он-
тогенетических стадий у исследованных видов не выявлено. У обоих видов ли-
шайников максимальные значения активности каталазы установлены для вирги-
нильных талломов, а минимальные – для сенильных талломов. Содержание белка 
и активность каталазы у обоих исследованных видов было выше в талломах из 
северотаежных сообществ. 
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Summary. Data on the activity of catalase and superoxide dismutase in the thalli 
of the cyanolichen Peltigera praetextata and the green algal lichen Hypogymnia 
physodes (See Fig. 1) at different ontogenetic conditions are not available in the 
literature. At the same time, the study of antioxidant system of lichen thalli with 
different photobionts during ontogenesis is relevant and can contribute to understanding 
the mechanisms of adaptation of symbionts to changing environmental conditions, and 
also serve as indicators of the functional state of the organism. The aim of the study 
was to investigate the activity of catalase and superoxide dismutase enzymes in lichen 
thalli P. praetextata and H. physodes at different stages of ontogenesis. 

P. praetextata and H. physodes thalli samples were collected from aspen and pine 
trunks under similar ecological conditions of mixed aspen-spruce communities in the 
middle taiga (62°15'15.9'' N, 33°58'746.1'' E, 61°50'17'' N, 34°23'13'' E, the Republic 
of Karelia) and northern taiga (64°34'13.9' 'N, 43°15'48'' E, Arkhangelsk Oblast, 64° 
33'19'' N, 30°20'46'' E, the Republic of Karelia). Based on morphological features, thalli 
samples were divided into groups of different age. P. praetextata thalli were divided 
into 3 groups: virginal (pregenerative, young thalli without reproduction structures), 
generative (thalli with apothecia and phyllidia – structures of vegetative reproduction), 
and senile thalli (thalli with signs of degradation over a larger area). H. physodes thalli 
were divided into 2 groups: virginil and senile thalli; generative thalli with apothecia 
are extremely rare in the study areas. Catalase activity measured based on enzymatic 
degradation of hydrogen peroxide, superoxide dismutase activity was determined 
spectrophotometrically by inhibition of photoreduction of nitroblue tetrazolium, protein 
content was determined by the method Bradford. Statistical analysis of the data was 
carried out using one-way analysis of variance. 

The protein content (mg/g dry mass) in P. praetextata thalli within the studied 
sample averaged 1.12 ± 0.09, in H. physodes thalli – 2.45 ± 0.32. The activity of 
superoxide dismutase (units/mg of protein) in thalli of P. praetextata reached an 
average of 0.34 ± 0.12, in thalli of H. physodes – 0.09 ± 0.01. The values of catalase 
activity (µmol H2O2/µg protein) in P. praetextata thalli averaged 2.06 ± 0.48,  
H. physodes – 0.49 ± 0.07.  

For the thalli of the cyanolichen P. praetextata, a lower (2 times) protein content 
(See Fig. 2) and a higher (4-5 times) activity of superoxide dismutase (See Fig. 3) and 
catalase (See Fig. 4) were found in compared with the chlorobiont lichen H. physodes. 
The species P. praetextata belongs to the group of cyanolichens, and its photobiont is 
cyanobacteria of the genus Nostoc located in the algal layer of the thallus.  

In both lichen species, the maximum values of catalase activity were established 
for virginal thalli, and the minimum values for senile thalli. Perhaps this is due to the 
high intensity of "growth respiration" of young lichen thalli, which leads to the 
formation of reactive oxygen species. Differences in the activity of superoxide 
dismutase in thalli of different ontogenetic stages in the studied species were not shown. 
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In the thalli of P. praetextata and H. physodes, the activity of catalase in thalli from 
the northern taiga communities is higher than in the thalli of the middle taiga, while the 
activity of superoxide dismutase, on the contrary, was on average higher in the lichen 
thalli of the middle taiga. This might be due to variability in the intensity of 
photosynthesis and respiration along the latitudinal gradient. In lichens, catalase activity 
can be a marker of mycobiont respiration, and superoxide dismutase activity is a marker 
of photobiont photosynthesis. 

The question of contribution of the fungal or algal components of the lichen thallus 
to the activity of antioxidant enzymes remains open. 

The article contains 4 Figures, 51 References. 
Keywords: catalase, superoxide dismutase, cyanolichen, chlorobiont lichen, 
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Введение 

 
Лишайники представляют собой уникальные симбиотические орга-

низмы, которые способны осваивать различные местообитания, включая 
экстремальные, за счет разноуровневых адаптаций (клеточные, организмен-
ные, популяционные), связанных во многом со структурно-физиологиче-
скими и биохимическими особенностями фото- и микобионтов [1–3]. Фер-
менты как биологические активаторы химических реакций, меняя свою ак-
тивность, принимают участие в регуляции метаболических процессов, обес-
печивая тем самым соответствие обмена веществ организмов меняющимся 
условиям среды. Ферменты каталаза (КАТ, КФ 1.11.1.6) и супероксиддис-
мутаза (СОД, КФ 1.15.1.1) относятся к антиоксидантной системе (АОС), ко-
торая, являясь сложной и многоуровневой, защищает клетки организмов от 
негативного действия активных форм кислорода (АФК), вызывающих окис-
лительный стресс. Супероксиддисмутаза и каталаза – важнейшие ферменты 
антирадикальной защиты, которые обнаружены у всех аэробов, и, согласно 
эволюционным исследованиям, появились у организмов раньше других 
ферментов антиоксидантной системы [4]. 

Супероксиддисмутаза катализирует превращение супероксиданионра-
дикала (О2

*–), имеющего очень высокую окислительную способность, в пе-
рекись водорода (Н2О2) и молекулярный кислород (О2). Эта универсальная 
реакция дисмутации считается первым рубежом защиты от окислительного 
стресса у эукариотических клеток. Активность супероксиддисмутазы регу-
лирует баланс между супероксид-радикалом и перекисью водорода, кото-
рые играют роль вторичных мессенджеров во многих процессах. Каталазы 
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разлагают перекись водорода с образованием воды и молекулярного кисло-
рода. О2

*– и Н2О2 являются продуктами аэробного метаболизма клетки, об-
разующимся в результате ряда ферментативных и неферментативных реак-
ций [4–6]. 

Внимание к изучению антиоксидантной системы лишайников возросло 
в последнее десятилетие. Среди современных биологических исследований 
изучается общая антиоксидантная активность разных видов лишайников [7–
10], активность их неферментативных компонентов АОС [11–12], актив-
ность АОС ферментов в природных условиях [13–14] и под влиянием стрес-
совых факторов [15–18], ведется поиск природных антиоксидантов лишай-
ников для фармацевтических целей [19]. 

Виды лишайников Peltigera praetextata (Flörke ex Sommerf.) Zopf (пель-
тигера окаймленная) (рис. 1, А) и Hypogymnia physodes (L.) Nyl. (гипогимния 
вздутая) (рис. 1, B) являются популярными модельными объектами иссле-
дований различных направлений, используются как объекты мониторинга 
[20–23]. Эти широкораспространенные в бореальных лесах листоватые ли-
шайники различаются составом фотобионтов. Вид Peltigera praetextata от-
носится к группе цианолишайников, и его фотобионтом являются цианобак-
терии рода Nostoc [24], расположенные в альгальном слое таллома. Вид 
Hypogymnia physodes является хлоробионтным лишайником, фотобионт ко-
торого представлен зелеными водорослями рода Trebouxia [25]. 

В современных исследованиях особое внимание уделяется изучению 
хода онтогенеза организмов с акцентом на происходящие в течение этого 
процесса изменения структурно-физиологических характеристик [26–27]. 
Виргинильные, генеративные и сенильные особи на разной стадии онтоге-
неза по-разному развивают реакции адаптации к меняющимся условиям 
среды. Так, известно, что на начальных этапах жизненного цикла могут осу-
ществляться многочисленные приспособительные реакции (в том числе и 
изменение экспрессии генов ферментов, изменение интенсивности физио-
логических процессов, включение шунтовых механизмов обмена: снижение 
интенсивности цикла Кребса при увеличении интенсивности гликолиза [28], 
разобщение окисления и фосфорилирования в митохондриях [29], возраста-
ние доли шикиматного пути синтеза вторичных метаболитов [30]). Общая 
устойчивость молодых особей может быть ниже, по сравнению со зрелыми, 
и с прохождением фаз онтогенеза может повышаться [30]. 

Биология и физиология лишайников в ходе их онтогенеза изучены слабо. 
Данные об активности ферментов каталазы и супероксиддисмутазы в талло-
мах лишайников Peltigera praetextata и Hypogymnia physodes разных онтоге-
нетических состояний в литературе отсутствуют. Вместе с тем изучение осо-
бенностей антиоксидантной системы талломов лишайников с разными фото-
бионтами в течение онтогенеза актуально и может внести вклад в понимание 
механизмов адаптации симбионтов к меняющимся условиям среды, а также 
послужить индикаторами функционального состояния организма. 

Целью исследования являлось изучение активности ферментов каталазы 
и супероксиддисмутазы в талломах лишайников Peltigera praetextata и 
Hypogymnia physodes разной стадии онтогенеза. 
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Рис. 1. Peltigera praetextata (А) и Hypogymnia physodes (Б) (фото В.И. Андросова) 

[Fig. 1. Peltigera praetextata (А) and Hypogymnia physodes (В) (photo VI Androsova)] 
 

Материалы и методы 
 

Образцы талломов P. praetextata и H. physodes собраны со стволов осин 
(Populus tremula L.) и сосен (Pinus sylvestris L.) в схожих экологических 
условиях смешанных осиново-еловых сообществ средней тайги на террито-
рии государственного природного заповедников «Кивач» (62°15'15,9'' N, 
33°58'746' 'E, Республика Карелия, среднетаёжная подзона), «Пинежский» 
(64°34'14'' N, 43°15'48'' E, Архангельская обл., северная тайга), «Костомук-
шский» (64°33'19'' N, 30°20'46'' E, Республика Карелия, северотаёжная под-
зона) и на территории Ботанического сада ПетрГУ (61°50'17'' N, 34°23'13'' E, 
Республика Карелия, среднетаёжная подзона). Образцы лишайников соби-
рались в сухую погоду и хранились в сухом, темном месте минимально воз-
можный срок при температуре 15°С. Среднее содержание воды в талломах 
не превышало 10%. 

Основываясь на морфологических признаках, образцы талломов были 
разделены на группы разного возрастного состояния. Талломы P. praetextata 
были разделены на 3 группы: виргинильные (прегенеративные, молодые 
талломы без структур размножения), генеративные (талломы с плодовыми 
телами и филлидиями – структуры вегетативного размножения) и сениль-
ные (талломы, имеющие признаки деградации на большей площади) [31]. 
Среды талломов H. physodes выделены 2 группы: виргинильные и сениль-
ные, генеративные талломы со сформированными плодовыми телами у 
этого вида встречаются крайне редко в районах исследования. 
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Методы определения активности ферментов антиоксидантной си-
стемы. Биохимические исследования проводились на базе лаборатории ка-
федры ботаники и физиологии растений ПетрГУ и лаборатории научно-ис-
следовательского центра аквакультуры Института биологии, экологии и аг-
ротехнологий ПетрГУ. Талломы лишайников гомогенизировали 
(«TissueLyser LT», «QIAGEN», Германия) в среде следующего состава: 
67 мМ K, Na-фосфатный буфер (рН = 7,8), 0,5 мМ ЭДТА; соотношение 
ткань: буфер – 1:10. После 20-минутной экстракции при 4°С гомогенат два-
жды центрифугировали при 10 000 g в течение 20 мин («Centrifuge 5804 R», 
«Eppendorf», Швейцария) [32].  

Об активности супероксиддисмутазы судили по ингибированию фото-
восстановления нитросинего тетразолия. Инкубационная среда для опреде-
ления активности супероксиддисмутазы содержала 67 мМ K, Na-фосфат-
ный буфер (рН 7,8), 172 мкМ нитросинего тетразолия, 210 мкМ метионин, 
24 мкМ рибофлавин, 0,1% тритон Х-100. Количество супернатанта 100 мкл. 
Для определения активности супероксиддисмутазы измеряли уменьшение 
оптической плотности при 560 нм после 30 мин инкубации под светом флу-
оресцентных ламп. Активность супероксиддисмутазы выражали в усл. ед. 
на 1 мг белка за 30 мин (усл. ед./мг белка) [33–34].  

Об активности каталазы судили по ферментативному разложению пере-
киси водорода. Инкубационная среда содержала 67 мМ K, Na-фосфатный 
буфер (рН 7,8) и 10,3 мМ перекись водорода, количество супернатанта 50–
200 мкл в зависимости от активности фермента. Линейная зависимость ак-
тивности каталазы от времени реакции наблюдалась в течение 30 мин, для 
реакции было выбрано время инкубации – 20 мин. Для определения актив-
ности каталазы измеряли уменьшение оптической плотности при 240 нм, 
содержание перекиси водорода рассчитывали по предварительно построен-
ному градуировочному графику в диапазоне 1,5–20,6 мМ перекиси водо-
рода. Активность каталазы выражали в мкмоль восстановленной перекиси 
водорода на 1 мг белка за 20 мин (мкмоль H2O2/мг белка) [32, 35].  

Содержание белка определяли по методу Бредфорда [36] и выражали в 
мг белка на г сух. массы (мг белка/г сух. массы). Содержание белка опреде-
ляли в супернатанте (параллельно определению активности каталазы и су-
пероксиддисмутазы), который получали, как описано выше, на основе рН 
фосфатного буфера 7,8. 

Все анализы были выполнены в трехкратной повторности. Объем полу-
ченной выборки для каждого показателя одной стадии онтогенеза каждого 
вида составил 27 образцов (n = 27). Статистический анализ данных прове-
дён с использованием однофакторного дисперсионного (ОДА) [37] в среде 
Microsoft Office Excel 2010. Данные на рисунках и в таблицах приведены в 
виде средних арифметических с ошибками средних. 

 
Результаты исследования 

 
В ходе работы были получены значения содержания белка, активности 

АОС ферментов – каталазы и супероксиддисмутазы в талломах лишайников 
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P. praetextata и H. physodes и проведен сравнительный анализ значений 
между виргинильными, генеративными и сенильными талломами лесных 
сообществ средней и северной тайги.  
Содержание белка. Согласно полученным данным, содержание белка 

(мг/г сух. массы) в талломах P. praetextata в пределах всей изученной вы-
борки составило в среднем 1,12 ± 0,09. Содержание белка различалось в тал-
ломах разных онтогенетических стадий: наибольшее содержание белка 
было обнаружено в виргинильных талломах P. praetextata из сообществ се-
веротаежной подзоны (ОДА, р < 0,01) (рис. 2, А). Кроме того, среднее зна-
чение содержания белка в талломах P. praetextata северотаежных сообществ 
(1,34 ± 0,06) в 1,5 раза превышало таковое в талломах среднетаежных сооб-
ществ (834,61 ± 103,31), где наибольшее содержание белка зафиксировано в 
сенильных образцах (ОДА, р < 0,01). 

 

 
 

    
 

Рис. 2. Содержание белка в талломах лишайника Peltigera praetextata (А)  
и Hypogymnia physodes (B) разных онтогенетических состояний в лесных сообществах 

северной и средней тайги: v – виргинильные талломы,  
g – генеративные талломы, s – сенильные талломы 

[Fig. 2. Protein content in lichen thalli of Peltigera praetextata (А) and Hypogymnia physodes (В)  
at different ontogenetic stages in forest communities of northern and middle boreal subzone.  

On the X-axis - Ontogenetic stages; on the Y-axis - Protein content, mg/g dry weight 
Note (hereinafter): white columns - northern boreal subzone, bold columns - middle boreal subzone,  

v - virginal thalli, g - generative thalli, s - senile thalli] 
 

Содержание белка в талломах H. physodes в исследованной выборке со-
ставило в среднем 2,45 ± 0,32. Наибольшее содержание белка установлено в 
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виргинильных талломах (4,29 ± 0,55) (ОДА, p < 0,001) (рис. 2, B). Количе-
ство белка в талломах H. physodes из северотаежных сообществ 
(3579,99 ± 257,11) в 2–3 раза превышало его содержание в талломах средней 
тайги (1,31 ± 0,10)) (ОДА, p < 0,001). 

Таким образом, содержание белка в талломах хлоробионтного лишай-
ника H. physodes почти в 2 раза выше, по сравнению с цианобиотным ли-
шайником P. praetextata. Содержание белка у обоих исследованных видов 
выше в талломах из северотаежных сообществ. 
Активность супероксиддисмутазы. Анализ полученных данных об ак-

тивности супероксиддисмутазы (усл. ед./мг белка) в талломах P. praetextata 
показал, что активность фермента в пределах всей выборки составила в 
среднем 0,34 ± 0,12. Наибольшая активность супероксиддисмутазы была от-
мечена для виргинильных талломов среднетаежных сообществ (ОДА, 
р < 0,01) и составляла 0,90 ± 0,17 (рис. 3, А). Различий в активности супе-
роксиддисмутазы северотаежных талломов P. praetextata на разной стадии 
онтогенеза выявлено не было.  

 

 

 
 

Рис. 3. Активность супероксиддисмутазы (СОД) в талломах лишайников  
Peltigera praetextata (А) и Hypogymnia physodes (B) разных онтогенетических стадий  

из лесных сообществ средней и северной тайги 
[Fig. 3. Superoxide dismutase activity in lichen thalli of Peltigera praetextata (А) and Hypogymnia 

physodes (В) at different ontogenetic stages in forest communities of northern and middle boreal subzone. 
On the X-axis - Ontogenetic stages; on the Y-axis - activity of catalase, µmol H2O2/µg protein] 
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Значение активности супероксиддисмутазы в талломах H. physodes в 
пределах исследованной выборки составило в среднем 0,09 ± 0,01. Согласно 
полученным данным (рис. 3, B), активность супероксиддисмутазы выше в 
3 раза в талломах H. physodes из среднетаежных сообществ (0,14 ± 0,03) в 
сравнении с северотаежными (0,04 ± 0,01) (ОДА, p < 0,01). Среди изучен-
ных онтогенетических стадий наибольшая активность супероксиддисму-
тазы была получена для сенильных талломов H. physodes (ОДА, p < 0,01). 

Таким образом, для талломов лишайника P. praetextata была выявлена 
более высокая (в 4–5 раз) активность супероксиддисмутазы в сравнении с 
талломами H. physodes. Однако достоверных различий в активности  
супероксиддисмутазы для талломов разных онтогенетических стадий изу-
ченных видов не выявлено. Можно отметить только максимальную актив-
ность фермента для виргинильных талломов P. praetextata из среднетаеж-
ных лесных сообществ и более высокую активность супероксиддисмутазы 
у сенильных талломов H. physodes в изученных местообитаниях. 

 

 

 
 

Рис. 4. Активность каталазы в талломах лишайников Peltigera praetextata (А)  
и Hypogymnia physodes (B) разных онтогенетических стадий  

из лесных сообществ средней и северной тайги 
[Fig. 4. Catalase activity in lichen thalli of Peltigera praetextata (А) and Hypogymnia physodes (В) 

 at different ontogenetic stages in forest communities of northern and middle boreal subzone.  
On the X-axis - Ontogenetic stages; on the Y-axis - activity of superoxide dismutase, units/mg of protein] 

 
Активность каталазы. Согласно полученным данным, значения актив-

ности каталазы (мкмоль H2O2/мкг белка) всех исследованных талломов 
P. praetextata составила в среднем 2,06 ± 0,48. Активность каталазы в вир-
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гинильных талломах P. praetextata в 2–3 раза превышала активность фер-
мента в талломах других стадий онтогенеза (ОДА, р < 0,01) (рис. 4, А). При 
этом более высокая активность каталазы зарегистрирована для талломов 
P. praetextata из северотаежных сообществ (2,48 ± 0,28) по сравнению с тал-
ломами из среднетаежных (1,53 ± 0,12) (ОДА, р < 0,01), за исключением се-
нильных талломов, для которых различия в зависимости от местообитания 
не выявлено.  

В исследуемой выборке значения активности каталазы в талломах ли-
шайника H. physodes составили в среднем 0,49 ± 0,07. Согласно полученным 
данным, активность каталазы виргинильных талломов H. physodes значи-
тельно (в 6–7 раз) выше, чем сенильных талломов (ОДА, p < 0,01) (рис. 4, B). 
В талломах H. physodes из сообществ северной тайги активность каталазы 
была незначительно выше (0,50 ± 0,19), чем у среднетаежных талломов 
(0,46 ± 0,09) (ОДА, p < 0,05). 

Таким образом, активность каталазы в талломах P. praetextata выше в 
4 раза по сравнению с H. physodes. У обоих видов лишайников максималь-
ные значения активности фермента установлены для виргинильных талло-
мов, а минимальные – для сенильных талломов. 

 
Обсуждение 

 
В ходе работе были исследованы содержание белка и активность фер-

ментов каталазы и супероксиддисмутазы в талломах разной стадии онтоге-
неза цианобионтного лишайника P. praetextata и хлоробионтного лишай-
ника H. physodes из лесных сообществ средней и северной тайги. Согласно 
полученным данным, в талломах H. physodes содержание белка в 2 раза 
выше, по сравнению с талломами P. praetextata (см. рис. 2). Кроме того, тал-
ломы изученных видов из северотаежных сообществ содержали больше 
белка, чем из среднетаежных сообществ. Согласно имеющимся данным, из-
вестна роль белков в механизмах адаптации лишайников к экстремальным 
условиям Арктики [38]. Различия в содержании белка в талломах разных 
онтогенетических стадий были выражены в северотаежных образцах обоих 
видов лишайников: виргинильные талломы характеризуются более высо-
ким содержанием белка. В литературе данные по содержанию белка в тал-
ломах разных онтогенетических стадий имеются только для цефалодиевого 
хлоробионтного лишайника Lobaria pulmonaria (L.) Hoffm., при исследова-
нии которого было установлено, что содержание белка в талломах не зави-
сит от стадии онтогенеза [39–40]. Полученные авторами значения содержа-
ния белка в талломах L. pulmonaria (3,32 ± 0,01 мг/г сух. массы) сопоста-
вимы со значениями этого показателя у изученного вида H. physodes. Оба 
эти вида являются хлоробионтными лишайниками, содержащими в талло-
мах в качестве основного фотобионта зеленые водоросли. Кроме того, вид 
H. physodes, для которого отмечено более высокое содержание белка, как и 
вид L. pulmonaria, является эпифитным лишайником, обитающим на ство-
лах деревьев, тогда как вид P. praetextata обитает преимущественно среди 
мхов на основании стволов деревьев. Белки могут участвовать в механизмах 
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регулирования водного обмена талломов лишайников путем связывания мо-
лекул воды и повышая водоудерживающую способность талломов [41–42]. 
Вероятно, это может объяснять более высокое содержание белка в талломах 
вида H. physodes, который обитает в условиях недостаточного увлажнения 
по сравнению с P. praetextata. Таким образом, содержание белка является 
видоспецифичным показателем, зависящим от особенностей метаболизма и 
экологических условий местообитания. 

Известно, что АФК у грибов регулируют все жизненно важные про-
цессы: смену фаз развития, межклеточные взаимодействия, защиту от меж-
видовой конкуренции [6]. В различных исследованиях показано, что нали-
чие различных источников АФК и систем их детоксикации позволяет гри-
бам поддерживать концентрацию этих соединений, необходимую для вы-
полнения ими сигнальных функций. Лихенизированные грибы подверга-
ются действию не только «собственных», но и образованных водорослевым 
компонентом АФК [6]. Основными источниками АФК у лишайников явля-
ются электрон-транспортные цепи дыхания микобионта и фотобионта, а 
также фотосинтеза фотобионта. Сравнение полученных значений активно-
сти АОС ферментов в талломах лишайников со значениями, известными для 
высших растений, выявило различия. Так, значения активности супероксид-
дисмутазы, приводимые исследователями для березы повислой (Betula 
pendula Roth var. pendula) и карельской березы (B. pendula var. carelica 
(Mercklin), в 3–4 раза выше [33], а каталазы – в 3–4 раза ниже [32] получен-
ных в данном исследовании значений для талломов лишайников.  

В исследовании установлено, что активность супероксиддисмутазы и ка-
талазы в талломах вида P. praetextata в 4–5 раз выше, чем у H. physodes. 
Виды P. praetextata и H. physodes – гетеромерные листоватые лишайники, 
различающиеся составом фотобионтов и, следовательно, имеющие метабо-
лические особенности. Фотобионтом вида H. physodes являются зеленые во-
доросли рода Trebouxia. Вид P. praetextata относится к группе цианолишай-
ников, и его фотобионт – цианобактерии рода Nostoc. Согласно имеющимся 
в литературе данным, лишайники подотряда Peltigerineae, к которому при-
надлежит P. praetextata, отличаются высокой редокс-активностью и в целом 
высокими индексами метаболической активности [43]. Возможно, в связи с 
этим в талломах P. praetextata активность АОС ферментов выше у этого ци-
анолишайника. Активное образование О2

*– в талломах пельтигеры в том 
числе рассматривается исследователями и как защитная реакция против па-
тогенов [43]. 

Анализ активности супероксиддисмутазы в талломах исследованных ли-
шайников не выявил ее зависимости от стадий онтогенеза (см. рис. 3). Воз-
можно, разнонаправленный характер изменений активности этого фермента 
связан с особенностями метаболизма именно фотобионта лишайника, про-
дуцирующего супероксиданион радикал в окислительно-восстановитель-
ных реакциях фотосинтеза. Это подтверждает необходимость поддержания 
стабильного постоянного уровня активности именно супероксиддисмутазы 
в симбиотическом организме на всеи протяжении жизненного цикла. Так, 
как показывают исследования, обе формы фермента супероксиддисмутазы: 
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Cu, Zn СОД и Mn СОД – необходимы для прохождения нормального жиз-
ненного цикла у грибов [6] и обнаружены у лихенизированных грибов [44]. 
Мутанты грибов по супероксиддисмутазе характеризуются снижением про-
должительности жизни, редукцией полового процесса и пониженной спо-
собностью к образованию конидий [45], наблюдалось увеличение уровня 
спонтанных мутаций [46], что указывает на участие этих ферментов в за-
щите клеток от АФК и их важную роль в регуляции развития [6]. Таким об-
разом, в течение всего жизненного цикла активность супероксиддисмутазы 
достаточно стабильна.  

Динамика активности на разных стадиях онтогенеза талломов выявлена 
только для каталазы у обоих исследованных видов лишайников (см. рис. 4).  
У молодых талломов виргинильной стадии активность каталазы была зна-
чительно выше в сравнении с сенильными. Возможно, это связано с высокой 
интенсивностью метаболизма молодых талломов лишайников, приводя-
щего к образованию перекиси водорода. Высокая интенсивность дыхания 
(так называемое «дыхание роста») при активном росте организмов известна 
для растений [47], тогда как данные об интенсивности дыхания талломов 
лишайников в ходе их развития отсутствуют в литературе. Изучение актив-
ности супероксиддисмутазы и каталазы с учётом онтогенетических стадий 
лишайника L. pulmonaria также выявило различия между стадиями в уровне 
активности только каталазы: у виргинильных талломов она была в 2,5 раза 
выше [39]. 

Чувствительность каталазы отмечается в исследованиях влияния загряз-
нения на активность антиоксидантных ферментов. Так, в талломах эпифит-
ного листоватого лишайника Pyxine cocoes (Sw.) Nyl. именно активность ка-
талазы резко уменьшалась с увеличением времени экспозиции воздействия 
загрязнителя [17] в отличие от супероксиддисмутазы, для активности кото-
рой чёткой закономерности не выявлено.  

В талломах P. praetextata и H. physodes активность каталазы (см. рис. 3) 
в талломах из северотаежных сообществ выше, чем в талломах средней 
тайги, а активность супероксиддисмутаза, напротив, была в среднем выше 
у среднетаежных талломов лишайников. Возможно, это связано с вариа-
бельностью интенсивности процессов фотосинтеза и дыхания по широт-
ному градиенту. Для растений известно, что интенсивность дыхания увели-
чивается [48], а фотосинтеза снижается [49] c продвижением в северные ши-
роты. Возможно, у лишайников активность каталазы выступает маркером 
процессов дыхания микобионта, а активность супероксиддисмутазы – фо-
тосинтеза фотобионта. Кроме того, для представителей подотряда 
Peltigerineae отмечена каталазаподобная активность фермента тиразиназы, 
которая также активно участвует в разложении Н2О2, защищая лишайники 
от негативного действия АФК [50]. 

Интересным открытым вопросом остается вклад грибного и водоросле-
вого компонентов таллома лишайника в активность антиоксидантных фер-
ментов. На сегодняшний день практически невозможно выделить компо-
ненты таллома лишайника без их биохимических изменений. Однако, с од-
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ной стороны, учитывая тот факт, что около 90% таллома лишайника сфор-
мировано микобионтом, возможно предположить, что большей частью оце-
ниваемая активность ферментов отражает состояние антиоксидантной си-
стемы грибного компонента. С другой стороны, у микобионта основной 
процесс образования АФК – это дыхание, у фотобионта это еще и процесс 
фотосинтеза, который, считается, вносит наибольший вклад в продукцию 
АФК [51]. Поэтому сложно утверждать о большем вкладе в полученные зна-
чения активности антиоксидантных ферментов одного из компонентов ли-
шайниковой ассоциации.  

 
Заключение 

 
Таким образом, впервые были получены значения активности ферментов 

антиоксидантного комплекса – каталазы и супероксиддисмутазы – в талло-
мах лишайников Hypogymnia physodes и Peltigera praetextata на разных ста-
диях онтогенеза. Активность каталазы и супероксиддисмутазы выше в тал-
ломах цианобионтного лишайника P. praetextata по сравнению с хлоробио-
нтным лишайником H. physodes, что, вероятно, обусловлено высокой интен-
сивностью окислительно-восстановительного метаболизма цианолишай-
ника. Относительно стадий онтогенеза можно отметить зависимость актив-
ности каталазы, которая максимальна у виргинильных талломов обоих ви-
дов лишайников. В ходе исследования для активности каталазы в талломах 
лишайников выявлена бóльшая чувствительность к стадии онтогенеза и к 
условиям обитания. 
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