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Влияние уровня заражения гельминтами  
на изменение массы тела овец в условиях Украины  
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У овец пород Merinolandschaf, Bleu du Maine, Bluefaced Leicester, Dorper, Clan Forest, Suffolk, Teksel, Beltex на территории Ук-
раины (Днепропетровская область) зарегистрированы гельминты двух классов (Nematoda and Cestoda). Среди нематод установле-
ны паразиты пищеварительной системы Haemonchus contortus (Rudolphi, 1803), Strongyloides papillosus (Wedl, 1856), Nematodirus 
sp., Trichuris sp. и органов дыхания – Muellerius capillaris (Muller, 1889). В экскрементах мелких жвачных обнаружены яйца Monie-
zia expansa (Rudolphi, 1805) (Cestoda) – гельминта тонкого отдела кишечника. У всех исследуемых животных выявлены 
S. papillosus. У 58,2% овец обнаружен H. contortus. Наименьшие показатели экстенсивности инвазии зарегистрированы при пара-
зитировании Trichuris sp. и M. capillaris. Экстенсивность нематодирозной инвазии не превышала 16,3%. Этот показатель моние-
зиоза у овец составил 25,5%. Диапазон колебаний интенсивности нематодозных инвазий находился в пределах 7–860 яиц/г 
экскрементов. Этот показатель для цестодозной инвазии не превышал 350 яиц/г. Наивысшая средняя интенсивность инвазии 
зарегистрирована для S. papillosus и H. contortus, минимальная – Trichuris sp. При нематодирозе и мюллериозе она составила 25 
и 89 яиц/г фекалий соответственно. Наибольшее влияние на изменение массы тела овец имеют нематоды пищеварительного 
тракта Trichuris sp. и органов дыхания M. capillaris. При этом уровннь зараженности трихурозом минимален по сравнению с 
другими зарегистрированными гельминтозами.  

Ключевые слова: гельминты овец; Strongylida; Rhabditida; Cestoda; дегельминтизация; масса тела  

The influence of the extent of infestation by helminths upon changes  
in body weight of sheep in Ukraine  
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Among the following breeds of sheep, Merino, Bleu du Maine, Bluefaced Leicester, Dorper, Clan Forest, Suffolk, Texel and Beltex, 
helminths of two classes (Nematoda and Cestoda) have been registered in Ukraine (Dnipropetrovsk oblast). Among the nematodes there 
were: parasites of the digestive system Haemonchus contortus (Rudolphi, 1803), Strongyloides papillosus (Wedl, 1856), Nematodirus sp., 
Trichuris sp. and parasites of the respiratory system Muellerius capillaris (Muller, 1889). In the excrements of small ruminants, eggs of Mo-
niezia expansa (Rudolphi, 1805) (Cestoda) – helminths of the small intestine, were found. Among all studied animals we found S. papillosus. 
58.2% of sheep were infested with H. contortus. The lowest indicators of invasion extensivity were registered for parasitism of Trichuris sp. 
and M. capillaries. Extensivity of Nematodirus invasion did not exceed 16.3%. This indicator for cestodiasis, specifically monieziasis, 
among sheep was 25,5%. The range of fluctuation in intensivity of nematode invasion was within 7 to 860 eggs/g of excrement. This indica-
tor for Cestoda invasion did not exceed 350 eggs/g. The highest indicators of average invasion were registered for parasitism by S. papillosus 
and H. contortus. The lowest average indicators of intensity were found for Trichuris. For Nematoda and Muellerius they were 25.0 and 88.9 
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individuals/g of feces correspondingly. The greatest influence on changes of body weight in sheep was caused by nematodes of the digestive 
tract Trichuris sp. and of the respiratory organs M. capillaris. The indicators of Trichuris infection level are the lowest in comparison with 
other registered helminthiases.  

Key words: helminths of sheep; Strongylida; Rhabditida; Cestoda; dehelminthisation; body weight  

Введение  

Взаимоотношения хазяин – паразит являются одним 
из видов антагонистических биотических связей. Их 
особенность заключается в использовании одним орга-
низмом питательных веществ и среды обитания другого 
(Brygadyrenko and Svyrydchenko, 2015). При этом влия-
ние паразитов на организм хозяина зависит от интен-
сивности заражения, возраста, резистентности хозяина, 
его условий содержания, кормления и других экологи-
ческих факторов. Потери, вызванные паразитарными 
заболеваниями в животноводстве, во всем мире огромны 
(Steelman et al., 1976, Jackson et al., 2009). Доказано, что 
гельминтозы являются основным фактором, сдержи-
вающим производительность овец в Эфиопии (Demelash 
et al., 2007). Некоторые авторы пересматривают оценку 
общего ущерба от заболеваний (Perry et al., 1999) и счи-
тают, что влияние гельминтозов стало более тонким и 
фермоспецифичным. Поэтому нужны более утонченные 
экономические оценки действий, предназначенных для 
улучшения или поддержания здоровья сельскохозяйст-
венных животных в отдельных хозяйствах (Voort et al., 
2013). По мнению Charlier et al. (2014), экономический 
ущерб от фасциолеза может выходить за рамки непо-
средственного воздействия на продукцию. Более того, 
Fasciola hepatica Cobbold, 1855 может модулировать 
иммунный ответ к некоторым коинфекциям у крупного 
рогатого скота (Charlier et al., 2014).  

Широкое развитие резистентности к антигельминти-
кам, особенно у нематод мелких жвачных животных, а 
также тенденция к нехимическому (экологическому, 
органическому, зеленому) скотоводству дало толчок для 
исследований и разработок альтернативных методов 
борьбы с паразитами. При этом учитывают генетиче-
скую резистентность хозяев (млекопитающих), их корм-
ление, нематодные вакцины, растительные антигель-
минтики, нутрицевтики, нехимические подходы контро-
ля свободноживущих стадий паразитов (управление 
пастбищами, биологический контроль) (Waller et al., 
2004; Boyko et al., 2009). О значении генетической рези-
стентности говорят и другие исследователи (Jackson et 
al., 2009), которые выбирали генетически устойчивых 
животных в течение многих лет с помощью фенотипи-
ческих маркеров для эндопаразитизма. Использование 
антигельминтиков сильно ограничено в органическом 
сельском хозяйстве. Альтернативные методы лечения, 
основанные на фитотерапии или гомеопатии, в значи-
тельной степени рекомендуются в органическом сель-
ском хозяйстве. Так же, как и управление выпасом, это 
является одним из средств борьбы с гельминтами 
(Cabaret et al., 2002). Например, у ягнят, которых выпа-
сали на постоянных пастбищах, оказалось больше яиц 
нематод, чем у ягнят, которых выпасали на пастбищах, 
где не было овец в предыдущем году (Lindqvist et al., 
2001). Исследовано влияние конденсированных танинов 
(dietary condensed tannins) на интенсивность инвазии у 

коз (Kabasa et al., 1999). Включение конденсированного 
танина в низкобелковые рационы может быть альтерна-
тивой кормлению рационом с высоким содержанием 
белка, чтобы уменьшить нематодную нагрузку у ягнят 
(Butter et al., 2000). Предлагаются возможные пороговые 
значения для глистогонного лечения некоторых из наи-
более важных гельминтных инфекций у домашнего ско-
та (желудочно-кишечных нематод, легочных червей и 
паразитов печени), чтобы способствовать оптимальному 
использованию антигельминтных средств (Vercruysse et 
al., 2001).  

Одни из самых распространенных заболеваний ко-
пытных на территории Украины – гельминтозы. В усло-
виях степного Приднепровья достаточно часто регист-
рируют представителей отрядов Ascaridida (Ascaris suum 
Goeze, 1782), Enoplida (Trichuris suis (Schrank, 1788)), 
Strongylida (Oesophagostomum dentatum (Rudolphi, 1803), 
Metastrongylus elongatus (Dujardin, 1845), Dictyocaulus 
sp., Muellerius sp., Cystocaulus sp., Protostrongylus sp., 
Globocephalus sp., Bunostomum sp., Haemonchus sp.), 
Rhabditida (Strongyloides ransomi Scwartz et аl., 1930), S. 
papillosus (Wedl, 1856)) и Plagiorchiida (Dicrocoelium 
lanceatum (Rudolphi, 1819)). Они приводят к снижению 
продуктивности и качества продукции. В настоящее 
время в Украине активно развивается разведение ко-
пытных: крупный и мелкий рогатый скот, а также сви-
ньи. При этом проводят лечебно-профилактические ме-
роприятия, интродуцируют разнообразные породы 
животных, не учитывая видовой состав гельминтов. По-
этому изучение территориальных фаунистических ком-
плексов гельминтов особенно важно для получения вы-
сокой продуктивности сельскохозяйственных животных 
(Boyko, 2015).  

По литературным данным, паразитирование гель-
минтов в организме хозяина негативно сказывается на 
состоянии последнего. Это может проявляться в сниже-
нии веса, количества и качества молочной и мясной 
продукции. Kabasa et аl. (1999) указывают на снижение 
массы тела коз при паразитировании нематод кишечно-
го тракта (Trichostrongylus spp., Haemonchus spp. и 
Strongyloides spp.). По данным Vercruysse et аl. (2001), 
снижение продуктивности и привесов у жвачных реги-
стрируют при паразитировании F. hepatica, легочных 
нематод и паразитов пищеварительного тракта 
(Strongylida). Большое значение при этом имеет вид воз-
будителя инвазии, а также количество обнаруженных 
яиц и личинок в экскрементах животных. Влияние гли-
стной инвазии на массу тела овец до настоящего време-
ни остается неисследованным. Оценка данного воздей-
ствия на овец различных пород в условиях загонного 
содержания являлась целью настоящего исследования.  

Материал и методы исследований  

В эксперименте использовали 98 овец пород Merino-
landschaf, Bleu du Maine, Bluefaced Leicester, Dorper, Clan 
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Forest, Suffolk, Teksel, Beltex в период с июня по июль 
2015 года на территории Днепропетровской области. 
Овцы были завезены из Германии. Условия содержания 
животных удовлетворительные. Овцы летом выпасают-
ся, часть времени проводят на выгульной площадке, в 
холодное время года содержатся в загоне на улице. Дос-
туп к кормам и воде свободный.  

Эксперимент проводили в условиях степной зоны. 
Характерные черты климата – континентальность и су-
хость. Коэффициент увлажнения находится в пределах 
0,3–0,6 (Grytsan, 2000). В степной зоне Украины регист-
рируется жаркое лето, теплая осень, холодная зима с 
поздними весенними заморозками и достаточно короткая 
весна. Климат характеризуется существенными суточны-
ми колебаниями температуры и равномерным выпадени-
ем осадков (Brygadyrenko, 2014). Среднесуточная годовая 
температура составляет +8,3 ºС. Большинство осадков 
наблюдается в начале лета (53–62 мм) со значительными 
колебаниями, наименьшее их количество выпадает в кон-
це зимы, начале весны и осени (20–29 мм). Летом доволь-
но часто проходят ливни. В течение года 20% осадков 
выпадает в виде снега. Количество дней с осадками в ре-
гионе находится в пределах 120–160 (Grytsan, 2000).  

В эксперименте учитывали уровень заражения овец 
гельминтами. Отбор проб фекалий проводили в июне – 
июле 2015 года. От каждой группы (n = 12) отбирали по 
50 г фекалий, которые направляли в лабораторию пара-
зитологии Днепропетровского государственного аграр-
но-экономического университета для исследований.  

Фекалии исследовали на наличие яиц нематод, цес-
тод, трематод, ооцист простейших, личинок легочных 
нематод овец. Анализ фекалий проводили общеприня-
тыми в паразитологии методами флотации и Бермана 
(Baermann test) (Zajac et al., 2011). Для подтверждения 
правильности идентификации гельминтов пищевари-
тельного тракта проведено вскрытие трех овец. Иссле-
дован сычуг, тонкий и толстый отделы кишечника. Со-
держимое сычуга, отдельно тонкого и толстого отделов 
кишечника промыто под проточной водой, объемом 4 л, 

затем просеяно. Остаток исследовали при помощи лупы. 
Выявленных паразитов фиксировали и сохраняли в сме-
си 70% этилового спирта и глицерина.  

При изучении влияния гельминтозных инвазий на 
продуктивность мелкого рогатого скота использовали 
ежемесячные показатели массы тела (измеряли с точно-
стью до 10 г) у исследованных животных возраста 518–
1 673 дня. Взвешивание каждой овцы (n = 98) проводили 
в июне – июле 2015 года два раза через 30 суток. Рас-
считывали среднесуточные привесы исследуемых жи-
вотных. Во время эксперимента рацион овец состоял из 
4,5 кг сена бобового, 100 г ячменя, кукурузы и макухи 
подсолнечника на одно животное в сутки. Рассчитывали 
среднее значение и среднеквадратическое отклонение 
каждой характеристики. Для оценки влияния интенсив-
ности инвазии использовали регрессионный анализ (Sta-
tistica 8.0, Stat Soft, USA).  

Результаты и их обсуждение  

У обследованных животных обнаружены гельминты 
желудочно-кишечного тракта и органов дыхания. Класс 
Nematoda представлен Haemonchus contortus (Rudolphi, 
1803), Strongyloides papillosus (Wedl, 1856), Nematodirus 
sp., Trichuris sp. Среди представителей класса Cestoda 
выявлена Moniezia expansa (Rudolphi, 1805). В органах 
дыхания овец паразитировали Muellerius capillaris (Mul-
ler, 1889) (Nematoda).  

В экскрементах каждого животного обнаружен 
S. papillosus. Из остальных Nematoda чаще регистриро-
вали H. contortus. Экстенсивность гемонхозной инвазии 
была значительно меньше, чем стронгилоидозной (на 
41,8%). Экстенсивность заражения жвачных Nemato-
dirus sp. была почти в три раза меньше, чем H. contortus. 
Показатели экстенсивности трихурозной и мюллериоз-
ной инвазий минимальны (не превышают 8,2%). Яйца 
M. expansa обнаружены в экскрементах овец реже, чем 
S. papillosus и H. contortus (табл. 1).  

Таблица 1  
Зараженность овец различными видами кишечных гельминтов (n = 98)  

Характеристика Экстенсивность 
инвазии, % 

Средняя интенсивность инвазии  
(x  ± SD), яиц/г фекалий 

Диапазон колебаний  
интенсивности инвазии 

Haemonchus contortus (Rudolphi, 1803) 58,2 450 ± 134 40–860 
Strongyloides papillosus (Wedl, 1856) 100,0 359 ± 91 16–850 
Nematodirus sp. 16,3 25 ± 5 20–40 
Trichuris sp. 8,2 8,3 ± 1,7 6,7–10 
Muellerius capillaris (Muller, 1889) 8,2 89 ± 22 67–133 
Moniezia expansa (Rudolphi, 1805) 25,5 223 ± 65 140–350 

 
 

Диапазон колебаний интенсивности нематодозных 
инвазий находился в пределах 7–860 яиц/г экскрементов. 
Этот показатель относительно цестодозной инвазии не 
превышал 350 яиц/г. Интенсивность стронгилоидозной и 
гемонхозной инвазии была наивысшей. Средние показа-
тели интенсивности мониезиозной инвазии составляли на 
136 и 227 яиц/г экскрементов меньше, чем при стронги-
лоидозной и гемонхозной, соотвнтственно. Интенсив-
ность заражения овец мюллериозом была в 2,5 раза 
меньше. Эти показатели относительно нематодироза не 
превышали 25 яиц/г. Наименьшая интенсивность инвазии 

зарегистрирована при паразитировании Trichuris sp. Пока-
затели среднесуточных привесов животных колебались в 
пределах –1,1–0,9 кг/сутки. Достоверно на изменение сред-
несуточных привесов у овец влияет фактор паразитирова-
ния нематод пищеварительного тракта Trichuris sp. и дыха-
тельных путей M. capillaris (табл. 2). Хотя H. contortus и 
S. papillosus регистрировали чаще и с наивысшими показа-
телями интенсивности инвазии, достоверного их влияния 
на привесы овец не обнаружено (рис.).  

Самыми распространенными гельминтами овец, в 
том числе и в условиях степного Приднепровья, являют-
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ся S. papillosus и H. contortus. Наши результаты частично 
подтверждаются Githigia et al. (2001) и Lindqvist et al. 
(2001). В основном H. contortus выявлен при исследова-
нии коз в Кении (Githigia et al., 2001). При трехлетнем 

обследовании в органически выращиваемых стадах овец 
по всей Швеции одним из самых распространенных ви-
дов паразитов был также H. contortus, даже в широтах, 
приближенных к Полярному кругу (Lindqvist et al., 2001).  

Таблица 2  
Результаты регрессионного анализа изменения массы тела овец  

в зависимости от заражения различными видами кишечных гельминтов  

Характеристика Beta Std. err. of Beta B Std. err. of B t(5) p-level 
Intercept – –   0,0107 0,0703   0,1524 0,8849 
Haemonchus contortus (Rudolphi, 1803) –0,0029 0,1493 –0,0001 0,0002 –0,0197 0,9850 
Strongyloides papillosus (Wedl, 1856)   0,0289 0,0831   0,0001 0,0001 –0,4046 0,7025 
Nematodirus sp. –0,0311 0,0768 –0,0016 0,0041 –0,4046 0,7025 
Trichuris sp.   0,5769 0,1039   0,1238 0,0223   5,5506 0,0026 
Muellerius capillaris (Muller, 1889) –0,7405 0,1226 –0,0159 0,0026 –6,0400 0,0018 
Moniezia expansa (Rudolphi, 1805)   0,0415 0,0724   0,0002 0,0003   0,5734 0,5912 

Примечание: R2 = 0,9768; F(6, 5) = 35,16; P = 0,0006; Std. Error of estimate – 0,0932.  
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Рис. Влияние заражения H. contortus (a) и S. papillosus (б) на изменение массы тела овец (n = 12)  

По данным других авторов, самыми распространен-
ными видами были H. contortus, Teladorsagia circum-
cincta (Stadelman, 1894), Trichostrongylus axei (Cobbold, 
1879), Т. colubriformis (Giles, 1892), а также Chabertia 
ovina (Fabricius, 1794). Интенсивность заражения посте-
пенно увеличивалась в течение лета у ягнят, пасущихся 
на постоянных пастбищах. Nematodirus battus Crofton 
and Thomas, 1951 впервые зарегистрирован в Швеции во 
время исследования Lindqvist et al. (2001).  

У телят буйволов в Пакистане определены четыре 
различных вида гельминтов: Toxocara vitulorum (Goeze, 
1782) – 33%, Ostertagia ostertagi (Stiles, 1892) – 8%, 
T. ovis – 2% и F. gigantica – 4% (Bachal et al., 2002).  

Зарегистрированные нами виды нематод также 
встречаются на территории других стран. S. papillosus 
идентифицируют с меньшей экстенсивностью и интен-
сивностью заражения. Результаты наших исследований 
относительно уменьшения среднесуточных привесов у 
овец при паразитировании M. capillaris подобны резуль-
татам Vercruysse et al. (2001). При минимальной интен-
сивности инвазии (одна личинка первой стадии на один 
грамм экскрементов) происходит уменьшение привесов 
у жвачных. Подобные результаты и нами относительно 
паразитирования Trichuris sp.  

Vercruysse et al. (2001) также сообщали о снижении 
массы тела жвачных (крупного рогатого скота) при ин-
тенсивности заражения свыше 200 яиц/г экскрементов 
для Strongylida. Мы также наблюдали подобную картину 
при паразитировании H. contortus, но достоверного 
уменьшения привесов не регистрировали. Это говорит о 
том, что необходимо продолжить подобные исследования 
относительно влияния H. contortus на продуктивность 
животных с учетом воздействия на овец разных экологи-
ческих факторов.  

Выводы  

У овец пород Merinolandschaf, Bleu du Maine, 
Bluefaced Leicester, Dorper, Clan Forest, Suffolk, Teksel, 
Beltex на территории Днепропетровской области зареги-
стрированы гельминты шести видов (H. contortus, 
S. papillosus, Nematodirus sp., Trichuris sp., M. сapillaris, 
M. expansa). Наивысшие показатели экстенсивности и 
интенсивности гельминтозной инвазии определены при 
паразитировании H. contortus и S. papillosus. Наиболь-
шее влияние на изменение веса овец имеют нематоды 
пищеварительного тракта Trichuris sp. и органов дыха-
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ния M. сapillaris. При этом уровень заражения трихуро-
зом минимальный, по сравнению с другими зарегистри-
рованными паразитами видами.  
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Ценоморфы как фитоиндикаторы биотопов  

Н.Н. Назаренко2  

Челябинский государственный педагогический университет, Челябинск, Россия 

Рассмотрена система ценоморф видов сосудистых растений А.Л. Бельгарда как индикаторов биотопов. Оценка индикативной 
ценности ценоморф выполнялась для 2 186 видов сосудистых растений флоры Украины с использованием экспертно-
статистического подхода, в рамках которого экспертное определение ценоморф видов проверяется методами дискриминантного 
анализа по базе фитоиндикационных шкал видов. Использованы унифицированные фитоиндикационные шкалы по 12 экологиче-
ским факторам. Дискриминантный анализ показал высокую точность классификации: большая часть ценоморф достаточно точно 
определяется в шкалах. Наименее гомогенной была петрофильная ценоморфа. Доказана обоснованность выделения рудеральной 
ценоморфы как индикатора биотопов с повышенными величинами почвенного азота. Ведущими факторами классификации видов 
на ценоморфы являются (по убыванию значимости): минимальное почвенное увлажнение, затенение, бедность почвенного раст-
вора солями, высокая порозность почвы и ее бедность карбонатами кальция и максимальные показатели радиационного баланса. 
Ординация ценоморф в пространстве квадрата расстояния Махаланобиса и первых трех дискриминантных функций определяет 
ряды биотопического и ценотического замещения: почвенного увлажнения, радиационного баланса и освещенности, солевого 
режима и почвенной аэрации. Указанные ряды соответствуют зональным факторам распределения биотопов, а также ведущим 
ординатам типологии лесов А.Л. Бельгарда: почвенному увлажнению (гигротоп), минерализованности почвенного раствора, 
освещенности. Определены интервалы оптимумов ценоморф в фитоиндикационных шкалах, характеризующие ценоморфы как 
фитоиндикаторы биотопов. Анализ апостериорных вероятностей отнесения видов к ценоморфам указывает на обоснованность 
выделения переходных ценоморф; число их небольшое при небольшом составе групп. Определенные переходные ценоморфы 
характерны для экотонов между зональными и интразональными экосистемами растительного покрова Украины.  

Ключевые слова: эколого-ценотические группы; дискриминантный анализ; местообитание  

Coenomorphs as phytometers of biotopes  

N.N. Nazarenko  

Chelyabinsk State Pedagogical University, Chelyabinsk, Russia  

The article describes the A.L. Belgard system of vascular plant species coenomorphs as indicators of biotopes by using standardized 
Y.P. Didukh phytometer scales for 12 environmental factors. The classification and ordination of coenomorphs in the phytometer space was 
performed by using algorithms of discriminant analysis. The analysis is based on 2,186 species of the vascular plant flora of Ukraine. 
The classification accuracy was around 80% and above, the least homogenous was the petrophyte coenomorph. The validity of identification 
of ruderal coenomorphs was proved as an indicator of biotopes with increased content of soil nitrogen. Analysis of the a posteriori 
probability of species attribution to a coenomorph supports the validity of distinguishing transitional coenomorphs. Their number is small 
and each group contains a small number of species. The principal factors of classifying species by coenomorph are (in descending order of 
significance): minimum soil moisture, minimum light (shade), impoverishment of salts in the soil solution, high porosity of soil and 
impoverishment of carbonates of calcium in the soil and maximum values for radiation balance. The analysis of the distribution of 
coenomorphs in the space of the square of Mahalanobis distances and the ordination in the discriminant functions axis has determined the 
ranking of coenomorph of biotope and coenotic substitution: soil moisture (first discriminant function), radiation balance and shade (second 
discriminant function), salt regime and soil aeration (third discriminant function). For the vegetation of Ukraine this ordination of 
coenomorphs corresponds to the zonal factors of the distribution of biotopes and their limiting factors and the factors determining 
A.L. Belgard’s typology of natural and artificial forests: soil moisture, salinity of the soil solution, light conditions. The coenomorph optima 
for the principal factors have been defined in phytometer scales. This allows coenomorphs to be used as biotope phytometers and provides a 
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preliminary assessment of those species whose place in the scales has not yet been determined. Analysis of posterior probabilities enabled us 
to determine the transitional coenomorphs, which are typical for ecotones between zonal and intrazonal vegetational ecosystems of Ukraine.  

Keywords: ecological-coenotical groups; discriminant analysis; habitats  

Введение  

Классификация эколого-ценотических групп видов 
(ЭЦГ), с которой далеко не всегда знакомы зарубежные 
специалисты, связана, прежде всего, с теорией видов-
эдификаторов, разработанной советской (российской) 
геоботанической школой (Smirnova, 2004). При этом 
региональные особенности биотопов требовали выделе-
ния региональных эдификаторов и, соответственно, эко-
логически близких им видов, в связи с чем существуют 
различные подходы к выделению ЭЦГ. Так, для Степи 
Украины А.Л. Бельгардом детально разработана система 
экоморф (Belgard, 1950), которая рассматривается как 
система адаптаций видов к биоценозу (биотопу) в це-
лом, либо к определенным его структурным элементам 
(трофотопу, гигротопу, климатопу и т. д.). В системе 
экоморф непосредственно ЭЦГ являются ценоморфы, 
которые А.Л. Бельгардом понимаются как приспособле-
ния видов к фитоценозу в целом. Данный подход значи-
тельно расширяет теорию «ядро – сателлиты» в рамках 
парадигмы иерархического континуума (Collins and 
Glenn, 1990; Collins et al., 1993; Martinez et al., 2015), ука-
зывая на возможность выделения таких групп «ядер-
ных» видов и их «сателлитов», которые могут быть 
идентификаторами местообитаний и сообществ различ-
ного иерархического уровня на разных этапах сукцес-
сий. Группы выделенных видов-индикаторов и их 
функциональные группы могут использоваться при 
оценке биотопов в целом (Brygadyrenko, 2003; Marinšek 
et al., 2015; Solomakha, 2015; Vorobyov et al., 2015) и по 
отношению к отдельным экологическим факторам, на-
пример, почвенному увлажнению (Kleshcheva, 2010).  

С другой стороны, достаточно широкое распростра-
нение при анализе биотопов получил метод фитоинди-
кационных шкал. При этом разными авторами исполь-
зуются разные экологические шкалы: Раменского 
(Avetov et al., 2014), Цыганова (Kleshcheva, 2007), Эл-
ленберга (Šamonil and Vrška, 2007, 2008; Cachovanová et 
al., 2012; Marinšek et al., 2015), а также их комплекс 
(Shirokikh and Martynenko, 2009). Использование фито-
индикационных шкал позволяет оценивать биотопы в их 
ретроспективе с точки зрения динамики отдельных фак-
торов (Brygadyrenko, 2006, 2014; Priputina et al., 2015), а 
также пространственное распределение биотопов по 
комплексу экологических факторов (Faly and Brygady-
renko, 2014; Fischer et al., 2014), группам факторов 
(Mellert and Ewald, 2014) и по отдельным экологическим 
факторам (например, по реакции почвенного раствора, 
Häring et al. (2014)).  

Поскольку фитоценоз формируется в определенном 
биотопе как результат адаптации к комплексу экологиче-
ских факторов, ценоморфы должны отражать также и 
приспособления к факторам среды, определяющим этот 
ценоз, в том числе и к лимитирующим факторам. Таким 
образом, система ценоморф А.Л. Бельгарда должна пред-
ставлять собой также и систему фитоиндикаторов биото-
пов, и возможен комплексный анализ ценоморф в про-

странстве фитоиндикационных шкал с целью опреде-
ления индикаторных свойств определенных групп видов. 

Вышеуказанный подход применялся для эколого-
ценотических групп видов хвойных лесов Сибири 
(Kleshcheva, 2007) и степи Поволжья (Matveev, 2012). 
Нами проверены эти положения на примере естественных 
лиственных лесов северной Степи Украины (Nazarenko 
and Stadnik, 2011; Nazarenko and Didur, 2012; Nazarenko, 
2013). Была доказана возможность использования цено-
морф в качестве индикаторов биотопов естественных 
лиственных лесов северной Степи Украины. Задачей дан-
ной работы является определение расширенной системы 
фитоиндикации биотопов ценоморфами А.Л. Бельгарда 
для сосудистых растений флоры Украины.  

Материал и методы исследований  

Как правило, отнесение вида к той или иной цено-
морфе определяется экспертно на основе анализа их 
встречаемости в различных типах фитоценозов. Помимо 
этого, система ценоморф предполагает возможность 
выделения переходных групп (если вид встречается в 
растительных сообществах нескольких типов или в со-
обществах краевого (маргинального) типов – различных 
экотонах). За основу принята рабочая система цено-
морф, предложенная в сводке флоры Днепропетровской 
и Запорожской областей (Tarasov, 2012). Следует отме-
тить, что сама сводка с учетом различных вариантов 
переходных групп содержит свыше 50 ценоморф, а ее 
расширение для флоры Украины приводит к выделению 
еще большего числа групп (до сотни), что значительно 
усложняет анализ. Выделение переходных групп цено-
морф не всегда целесообразно, поскольку даже на уров-
не ценофлоры не снимает проблему вариабельности и 
нечеткости определения групп (Nazarenko and Didur, 
2012). Следовательно, корректно систему анализируе-
мых ценоморф свести к базовым группам: Aq – акванты, 
виды водных ценозов, Chs – хасмофиты, виды щебни-
стых осыпей, Cr – кретофиты, виды меловых обнаже-
ний, Ds – дезертанты, полупустынные и пустынные ви-
ды, Hal – галофиты, виды засоленных биотопов, Ptr – 
петрофиты, виды скальных обнажений, Lit – литоранты, 
виды морских побережий, Mont – монтанные, виды гор-
ных местообитаний, Pal – палюданты, виды прибрежно-
водных и болотных местообитаний, Pr – пратанты, луго-
вые виды, Ps – псаммофиты, виды песчаных ценозов, Sil 
– сильванты, лесные виды, St – степанты, степные виды. 
Хотя выделение сорных (рудеральных) видов в отдель-
ную эколого-ценотическую группу (Ru) не всегда пола-
гается целесообразным (Smirnova, 2004), мы ее также 
рассматривали в качестве отдельной ценоморфы и до-
полнительно выделяли группы адвентивных видов и 
видов культурных, но дичающих и уходящих в естест-
венные растительные сообщества.  

В качестве базовых в работе приняты унифициро-
ванные шкалы (Didukh, 2011). Фактически эти шкалы 
соответствуют шкалам Цыганова (Tsyganov, 1983), ко-
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торые взяты как базовые для режимов термо- (Tm) и 
криоклимата (Cr), почвенного увлажнения (Hd), солево-
го (Tr, Sl), азотного (Nt) режимов и переменности ув-
лажнения (fH). В целом шкалам Цыганова (с небольшой 
детализацией) соответствуют балльные оценки кислот-
ного режима (Rc), континентальности (Kn) и омброре-
жима (Om). Шкала освещенности (Lc) также является 
шкалой освещенности Цыганова, но с обратным поряд-
ком отсчета (от теневых местообитаний к освещенным). 
Шкала аэрации (Ae) соответствует одноименной шкале 
Л.Г. Раменского с небольшой детализацией. Отдельно 
автором (Didukh, 2011) разработана оригинальная шкала 
режима кальция (Ca).  

Поскольку выделенные ценоморфы можно рассмат-
ривать как классы, а их показатели в шкалах – как неза-
висимые переменные, для их сопоставления возможно 
использование алгоритмов дискриминантного анализа 
(McLachlan, 2004; Hardle and Simar, 2007). За основу взят 
алгоритм экспертно-статистической оценки эколого-
ценотических групп видов лесной зоны Европейской 
России (Smirnov et al., 2006). Виды сосудистых растений 
сводились в единую базу фитоиндикационных шкал с 
указанием минимального и максимального балльного 
значения и расчета «среднего балла» для каждого вида. 
В базе для каждого вида выполнено экспертное опреде-
ление ценоморф, как классов в дискриминантном анали-
зе. Поскольку принятые шкалы являются интервальны-
ми, для анализа использованы минимальное, макси-
мальное и среднее значение для вида в каждой из шкал. 
В работе использованы алгоритмы General Discriminant 
Analysis (GDA) статистического пакета Statistica 10. 
Процедура классификации – итерационная. Всего в ана-
лизе использовано 2 186 видов сосудистых растений, 
для которых возможно однозначное определение цено-
морф и положения видов во всех шкалах. Ординация 
ценоморф выполнена методом максимального корреля-
ционного пути (Terentiev, 1959) по матрице квадрата 
расстояния Махаланобиса и по первым трем дискрими-
нантным функциям. Данная классификация является 
предварительной.  

Результаты и их обсуждение  

В результате классификации в заданном пространстве 
экологических шкал правильно классифицированными 
оказались 83% видов, что является достаточно высоким 
показателем для классификации такого уровня. При этом 
большая часть групп показала точность классификации 
порядка 80% и выше. Наименее гомогенной оказалась 
петрофильная группа (Ptr). Группа адвентивных и куль-
турных видов полностью исчезла в связи с переходом 
видов в другие ценоморфы. При этом рудеральная группа 
осталась, и в нее перешли многие адвентивные и натура-
лизовавшиеся культурные виды, что свидетельствует об 
обоснованности выделения ценоморфы рудерантов. Чис-
ло правильно классифицированных таксонов составило 
79 видов сосудистых растений, а с учетом переходов из 
других групп численность рудерантов составила 112 ви-
дов. Таким образом, выделение ценоморф А.Л. Бельгарда 
и их ценность как индикаторов биотопов на основе фито-
индикационных шкал подтверждается статистически.  

Ведущими факторами дискриминации видов на це-
номорфы являются (по убыванию значимости): режим 
почвенного увлажнения – освещенность – солевой ре-
жим (трофность) – режим почвенной аэрации – режим 
термоклимата – режим кальция. Следует отметить, что 
для использованных диапазонных шкал значимыми ока-
зались прежде всего минимальные показатели перечис-
ленных экологических факторов в шкалах, за исключе-
нием режима термоклимата, где наиболее значимым 
определяется максимальное балльное значение в шкале. 
Таким образом, определяющими для изученных цено-
морф являются величины минимального почвенного 
увлажнения, минимальная освещенность (затенение), 
бедность почвенного раствора солями, высокая пороз-
ность почвы и бедность почвы карбонатами кальция, а 
также максимальные показатели радиационного баланса.  

Анализ переходов видов из одной ценоморфы в дру-
гую показал, что для степных ценоморф чаще всего на-
блюдается переход в рудеральную группу и гораздо ре-
же – в петрофильную, псаммофильную и луговую. Для 
рудерантов – обратная ситуация: чаще всего наблюда-
ются переходы в степную ценоморфу. Такая же ситуа-
ция характерна и для петрофитной, псаммофильной и 
галофитной ценоморф: переходы преимущественно в 
степную ценоморфу. Для лесной ценоморфы большин-
ство переходов наблюдается в луговую группу, а для 
луговой – преимущественно в степную и, реже, болот-
ную. Для остальных ценоморф переходы небольшие и 
преимущественная группа не выделяется.  

Анализ апостериорной вероятности отнесения видов 
к ценоморфам показал, что группы аквантов, дезертан-
тов, хасмофитов и монтанных видов являются наиболее 
устойчивыми: наблюдается полное отсутствие видов, 
которые можно отнести к нескольким ценоморфам. Для 
кретофитов четко выделяются три степных кретофита 
(StCr) и один кретофит монтанный. Для галофитов вы-
деляются три степных галофита (StHal) и один галофит 
литоральный. Для болотной ценоморфы характерны 
пять лугово-болотных (PrPal) и пять лесо-болотных 
(SilPal) видов, а также два вида, переходных между лес-
ной, луговой и болотной ценоморфами (SilPrPal). Луго-
вая ценоморфа оказалась наиболее вариабельной – вы-
деляются 54 лугово-степных (StPr), 17 лугово-болотных 
(PalPr), 15 сорно-луговых (RuPr), 7 псаммофильно-
луговых (PsPr), 5 луговых галофитов (HalPr) и 2 лесо-
луговых (SilPr) вида. Для пасммофильной ценоморфы 
определяются следующие переходные группы: 8 лугово-
псаммофильных (PsPr) видов, 30 степных псаммофитов 
(StPs), 2 рудеральных псаммофита (RuPs) и по одному 
виду галофильных (HalPs) и петрофильных (PtrPs) 
псаммофитов. Петрофильная ценоморфа также является 
сильно гетерогенной, для нее выделяются следующие 
переходные группы: 40 видов степных петрофитов 
(StPtr), 8 псаммофитных петрофитов (PsPtr), 6 петрофи-
тов меловых (CrPtr) и два вида монтанных петрофитов. 
Для переходных рудерантов выделяются 14 луговых 
(PrRu), 16 степных (StRu) и один псаммофитный (PsRu). 
При этом следует отметить, что для переходных видов 
рудеральной ценоморфы апостериорные вероятности 
отнесения к степным и луговым сорным растениям 
очень близки, так что выделенные 30 переходных видов 
могут характеризоваться как степные и луговые руде-
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ранты в широком смысле. Для лесной ценоморфы ха-
рактерно выделение преимущественно лугово-лесной 
(PrSil) переходной группы – 19 видов, по два вида степо-
лесных (StSil) и сорно-лесных (RuSil) и по одному виду 
псаммофитно-лесному (PsSil) и петрофильно-лесному 
(PtrSil). Для степной ценоморфы характерны следующие 
переходные группы: 31 лугово-степной вид (PrSt), 26 
петрофитно-степных (PtrSt), 15 сорно-степных (RuSt), 12 
псаммофитно-степных (PsSt), по 5 видов степных гало-
фитов (HalSt) и кретофитов (CrSt), и один литорально-
степной (LitSt) вид. Таким образом, определенные в ре-
зультате классификации по апостериорным вероятно-
стям переходные ценоморфы соответствуют характеру 
растительности Украины и связаны преимущественно с 
существующими экотонами между зональными и интра-
зональными экосистемами. Число таких групп может 

определяться как сравнительно невысокое, при неболь-
шом (относительно базовых ценоморф) видовом составе 
самих переходных групп. Выделение переходных цено-
морф целесообразно исключительно для региональных 
исследований, когда наблюдается «уход» видов в наи-
более близкие биотопы в результате географического 
или экологического несоответствия факторам среды.  

Ординация ценоморф в пространстве квадрата рас-
стояния Махаланобиса (рис. 1) позволяет идентифици-
ровать два ценоморфических центра: 1) петрофитно-
степной с примыкающей группой псаммофитов, харак-
терный для засушливых экосистем; 2) лугово-
рудеральный, характерный для условий лучшего увлаж-
нения и почвенной аэрации. Оба центра расположены 
достаточно близко друг к другу в факторном простран-
стве и образуют единый ценотический комплекс. 

 

 

Рис. 1. Распределение ценоморф в факторном пространстве по матрице квадрата Махаланобиса:  
цифрами показаны наименьшие значения квадрата Махаланобиса  

С другой стороны, характер распределения цено-
морф свидетельствует о существовании нескольких ря-
дов биотопического и ценотического замещения, свя-
занных с изменением почвенного увлажнения (от 
аквантов – палюдантов – пратантов к степантам и дезер-
тантам), солевого режима и почвенной аэрации (от хас-
мофитов и петрофитов через степанты и псаммофиты к 
литоральным и галофильным ценоморфам и от сильван-
тов через пратанты и степанты к петрофитам с одной 
стороны, а также псаммофитам – литоральным и гало-
фильным ценоморфам с другой). Также выделенные 
ряды с одной стороны являются рядами биотопического 
замещения терморежима (радиационного баланса) и 
освещенности. Таким образом, характер распределения 
ценоморф в факторном пространстве экологических 
шкал соответствует зональным факторам распределения 
биотопов и их лимитирующим факторам.  

Существование рядов биотопического замещения 
подтверждается характером распределения ценоморф в 
первых трех дискриминантных осях (рис. 2). Однознач-

но идентифицируется ряд почвенного увлажнения от 
аквальных ценоморф до дезертантов, преимущественно 
определяющий первую дискриминантную функцию. 
Также достаточно четко индентифицируется ряд осве-
щенности от сильвантов и хасмофитов к литорантам и 
галофитам, преимущественно определяющий вторую 
дискриминантную функцию. Наконец, третья дискри-
минантная функция, идентифицирующая третий ряд 
биотопического замещения, определяется комплексом 
эдафических факторов, среди которых ведущим являет-
ся солевой режим. Следует отметить, что две ценомор-
фы (акванты и палюданты) «выпадают» из второго и 
третьего ряда (освещенности и эдафического), образуя 
особую группу водных и водно-наземных ценозов.  

Таким образом, система ценоморф А.Л. Бельгарда 
соответствует существующим рядам биотопического 
замещения, характерным для растительного покрова 
Украины. Следует отметить то, что ряды ценоморф со-
ответствуют факторам, определяющим типологию есте-
ственных и искусственных лесов А.Л. Бельгарда 
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(Belgard, 1971; Matveev, 2012): режим почвенного ув-
лажнения – гигротоп, солевой режим – минерализован-
ность почвенного раствора, освещенность. Рассчитан-
ные оптимумы ценоморф в фитоиндикационных шкалах 
(табл.) позволяют охарактеризовать ценоморфы как фи-

тоиндикаторы биотопов. Перекрытие между групповы-
ми значениями определяет фитоиндикационные показа-
тели переходных ценоморф. В целом, выделенные 
ценоморфы являются фитоиндикаторами следующих 
экологических характеристик биотопов.  

 

 

Рис. 2. Распределение ценоморф в факторном пространстве первых трех дискриминантных функций:  
Root1, Root2 и Root3 – оси дискриминантных функций  

Таблица 
Положение ценоморф в фитоиндикационных шкалах  

Ценоморфы Фактор 
St Ru Hal Ptr Ps Sil Lit Pr Mont Pal Aq Cr Chs Ds 
5 6 7 5 5 8 5 8 9 12 18 5 4 3 Почвенное увлажнение 

12 14 16 11 13 15 12 16 16 19 22 10 9 8 
5 4 7 4 6 3 8 5 3 4 2 3 3 7 Переменность  

увлажнения почвы 9 9 10 7 10 7 11 9 7 8 6 7 6 10 
7 6 9 7 5 5 8 6 4 5 6 8 4 9 Кислотность почвы 

11 10 13 11 10 10 13 10 8 9 11 12 10 11 
6 5 11 5 4 4 8 5 3 4 6 7 5 8 Солевой режим почвы 

12 11 17 10 10 9 15 11 7 10 11 11 10 12 
7 4 5 7 3 5 3 5 4 3 4 10 4 8 Содержание  

в почве кальция 11 9 9 11 8 9 8 9 8 7 8 13 8 13 
2 5 3 2 2 4 2 4 2 4 4 1 3 1 Азотный режим почвы 
7 9 8 6 6 8 5 8 6 8 9 5 7 7 
4 4 5 4 4 5 3 5 5 8 12 4 3 5 Почвенная аэрация 
7 8 9 7 7 9 7 9 8 12 14 6 6 8 
7 6 7 8 7 6 9 5 4 5 5 7 8 11 Терморежим 

12 14 12 12 12 12 12 12 7 12 13 9 13 14 
8 5 6 8 8 9 8 8 14 9 6 11 3 4 Омброрежим 

13 16 13 13 14 15 13 16 18 16 16 14 15 11 
7 3 7 6 6 4 6 4 4 3 4 8 5 6 Континентальность 

14 14 14 12 13 13 10 14 9 14 14 11 13 17 
7 6 6 8 7 6 9 5 6 4 5 7 9 10 Криорежим 

11 13 11 11 11 11 12 12 9 12 13 9 12 13 
7 7 8 7 7 4 8 6 6 6 6 7 6 7 Освещенность 
9 9 9 9 9 7 9 9 9 9 8 9 8 9 

Примечание: в таблице по каждому фактору в верхней строке и нижней, соответственно, минимальное и максимальное 
значение оптимума ценоморф.  
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Дезертанты (Ds) – наименьшие значения оптимума 
режима почвенного увлажнения (эуксерофиты – стено-
топные ксерофиты) и атмосферного увлажнения – ом-
брорежима (стенотопные семиаридофиты); наибольшие 
величины оптимума термо- (стенотопные макротермы) 
и криорежима (стенотопные акриофиты), режима кон-
тинентальности (эвритропные континенталы) и режима 
кальция (эвритропные карбонатофилы). Группа харак-
теризуется крайне узким оптимумом режима кислотно-
сти (стенотопные нейтрофилы), солевого режима (сте-
нотопные эвтрофы) и переменности увлажнения (стено-
топные гидроконтрастофилы).  

Хасмофиты (Chs) – наименьшие значения оптимума ре-
жима атмосферного увлажнения – омброрежима при самой 
большой его амплитуде (эвритопные мезоаридофиты) и 
оптимума почвенной аэрации (стенотопные субаэрофилы).  

Кретофиты (Cr) – наименьшие величины оптимума 
азотного режима (стенотопные субанитрофилы) и крио-
режима при крайне узкой его амплитуде (стенотопные 
субкриофиты); наибольшие величины режима кальция 
при крайне узкой его амплитуде (стенотопные гипер-
карбонатофилы). Группа характеризуется узким опти-
мумом солевого режима (стенотопные эвтрофы), конти-
нентальности (стенотопные гемиконтиненталы), термо- 
(стенотопные субмикротермы) и омброрежима (стено-
топные субаридофиты).  

Литоранты (Lit) – наименьшие величины оптимума 
почвенной аэрации (стенотопные субаэрофилы), режима 
кальция (стенотопные гемикарбонатофобы) и азотного 
режима при узкой его амплитуде (стенотопные субанит-
рофилы); наибольшие величины оптимума переменно-
сти увлажнения (стенотопные гидроконтрастофилы) и 
освещенности при крайне узкой его амплитуде (обли-
гатные гелиофиты). Виды данной ценоморфы характе-
ризуются самой большой амплитудой колебания опти-
мума солевого режима (эвритопные субгликотрофы).  

Псаммофиты (Ps) – наименьшие величины режима 
кальция (стенотопные гемикарбонатофобы).  

Рудеранты (Ru) – максимальные величины оптимума 
азотного режима (эвтрофные нитрофилы). Таким обра-
зом, рудеральные виды являются фитоиндикаторами 
повышенного содержания почвенного азота.  

Галофиты (Hal) характеризуются наибольшими ве-
личинами оптимума освещенности при крайне узкой его 
амплитуде (облигатные гелиофиты), кислотного (стено-
топные базифилы) и солевого (гликотрофы – галотро-
фы) режимов. Для ценоморфы характерен узкий опти-
мум режима переменности увлажнения (стенотопные 
гидроконтрастофилы) и наиболее широкий среди всех 
групп оптимум режима почвенного увлажнения (эври-
топные мезофиты и гигромезофиты).  

Сильванты (Sil) характеризуются наименьшими ве-
личинами оптимума освещенности (гелиосциофиты) 
при самой широкой его амплитуде.  

Монтанные виды (Mont) характеризуются наимень-
шими величинами оптимума режимов криоклимата 
(стенотопные субкриофиты), континентальности (стено-
топные гемиокеанисты), терморежима при узкой его 
амплитуде (стенотопные микротермы), кислотности 
почв (стенотопные ацидофилы) и солевого режима при 
узкой его амплитуде (стенотопные мезотрофы).  

Палюданты (Pal) характеризуются минимальными зна-
чениями оптимума режима кальция (стенотопные геми-
карбонатофобы) и широкой амплитудой оптимума режи-
ма континентальности (эвритопные гемиконтиненталы).  

Акванты (Aq) характеризуются максимальными оп-
тимумами режима увлажнения (стенотопные гидрофи-
ты) и аэрации субстрата (стенотопные мегааэрофобы) 
при минимальных значениях режима переменности 
почвенного увлажнения (стенотопные гидроконтрасто-
фобы). Для ценоморфы характерна значительная ампли-
туда оптимума режимов крио- (эвритопные гемикрио-
фиты) и термоклимата (эвритопные субмезотермы).  

Определенные центроиды ценоморф в фитоиндка-
ционных шкалах позволяют давать предварительную 
оценку видам, для которых положение в шкалах еще не 
определено, на основании их встречаемости в тех или 
иных фитоценозах и биотопах, в частности, видам с уз-
ким или дизъюнктивным ареалам или эндемикам.  

Выводы  

Оценка ценоморф А.Л. Бельгарда в пространстве фи-
тоиндикационных шкал позволила выделить оптимумы 
групп по 12 эдафическим и климатическим факторам. 
Определение ценоморф и их ценность как индикаторов 
биотопов на основе фитоиндикационных шкал подтвер-
ждается статистически.  

Статистическими методами доказана обоснован-
ность выделение рудеральной ценоморфы, прежде всего 
как фитоиндикатора биотопов с повышенными величи-
нами почвенного азота.  

Доказана обоснованность выделения переходных це-
номорф, связанных с существующими экотонами между 
зональными и интразональными экосистемами. Число 
таких групп небольшое, при небольшом видовом соста-
ве самих переходных групп. Выделение переходных 
ценоморф целесообразно для анализа региональной 
флоры и требует дополнительных исследований в каж-
дой природной зоне.  

Характер распределения ценоморф в биотопах опре-
деляется величинами минимального почвенного увлаж-
нения, минимальной освещенностью (затенение), бедно-
стью почвенного раствора солями, высокой порозностью 
почвы и бедности ее карбонатами кальция, а также мак-
симальными показателями радиационного баланса. Ха-
рактер зонального и интразонального распределения этих 
факторов определяет биотопические ряды замещения 
ценоморф.  

Система ценоморф А.Л. Бельгарда соответствует 
существующим рядам биотопического замещения, ха-
рактерным для растительного покрова Украины. Биото-
пические ряды ценоморф соответствуют факторам, оп-
ределяющим типологию естественных и искусственных 
лесов А.Л. Бельгарда.  
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Потенціал продукції фотосинтезу лісових біогеоценозів  
у низькогір’ї Покуття (Українські Карпати) 

С.Я. Мілевська3 

Інститут екології Карпат НАН України, Львів, Україна 

Мета дослідження – випробування на прикладі модельного регіону методики оцінки продукційного потенціалу лісових екоси-
стем і наслідків їх антропогенних змін. Досліджено типове для Карпат лісове низькогір’я у басейні річки Лючка, площею 
14 806 га. Воно здавна зазнало значної агрокультурної трансформації. Дослідження базувалися на основі картографічного моде-
лювання сучасного антропогенно трансформованого біогеоценотичного покриву із застосуванням великомасштабних космічних 
зображень території. Основні типи біогеоценотичного покриву виділено відповідно до висотної поясності рослинності, частин 
гірського рельєфу та переважних типів ґрунтово-гідрологічних умов. Для аналітичних процедур створено базу даних матеріалів 
поділянкового таксаційного опису лісів. Це дозволило виконати розрахунки середніх і потенційних біометричних показників де-
ревостанів різних клімато-ґрунтово-гідрологічних умов. Побудовано картографічні моделі просторових структур основних типів 
біогеоценотичного покриву. Біологічну продуктивність основних типів лісових екосистем визначали на основі даних про продук-
тивність деревостанів. Масу сухої деревини визначали, беручи до уваги її об’єм і стандартні значення щільності деревини різних 
порід. Обчислення загальних обсягів фітомаси лісів виконано із застосуванням конверсійних коефіцієнтів відносно маси стовбу-
рової деревини. Масу депонованого вуглецю приймали у розмірі 50% загального обсягу фітомаси. Середній річний приріст фіто-
маси та депонованого вуглецю визначали шляхом поділу відповідних обсягів деревостанів на їх середній вік. Розрахунок спожито-
го фітоценозами унаслідок реакції фотосинтезу СО2, Н2О та світлової енергії обчислено з урахуванням відповідних матеріально-
енергетичних пропорцій. Загалом біогеоценотичний покрив модельної території низькогір’я упродовж року внаслідок фотосинте-
зу за умови відновлення потенційного рослинного покриву міг би депонувати вуглецю 43,3 тис. т, споживаючи при цьому CO2 – 
159 тис. т, Н2О – 65,2 тис. т, світлової енергії – 1724·103 ГДж, що рівнозначно 479 ГВт·год. При цьому в атмосферу надійшло б О2 – 
115,7 тис. т. У перерахунку на 1 га це становитиме: С – 2,92 т·га–1, CO2 – 10,7 т·га–1, Н2О – 4,4 т·га–1, О2 – 7,8 т·га–1, E – 
116,4·ГДж·га–1, що рівнозначно 32,3 MВт·год·га–1. Загальний потенціал продукції фотосинтезу сучасного біогеоценотичного по-
криву модельної території становить 38% від потенційно можливого. Унаслідок цього енергетичні втрати складають 20 MВт·год–

1·га–1 світлової енергії, на 1,9 т·га–1 менше депонованого вуглецю, 6,7 т·га–1 менше використаного вуглекислого газу, не використа-
но 2,8 т·га–1 води, не повернуто в атмосферу 3,9 т·га–1 кисню. Великий питомий обсяг не використаних біогеоценотичним покри-
вом ресурсів, вуглекислого газу та світлової енергії, а також не транспірованої у повітря вологи та не виділеного кисню можуть 
спричинити вагомий вплив на місцеві кліматичні умови.  

Ключові слова: ліс; продуктивність; баланс; вуглець; кисень; енергія  

Production potential of photosynthesis in forest ecosystems  
of the low mountain Pokuttya (Ukrainian Carpathians)  

S.Y. Milevskaya  

Institute of Ecology of the Carpathians of the National Academy of Sciences of Ukraine, Lviv, Ukraine  

The aim of the study was testing on the example of a model region a method of estimation of the production potential of forest 
ecosystems and the consequences of anthropogenic changes there. The object of study is a typical Carpathian lower mountain forest in the 
basin of the river Lyuchka, an area of 14,806 ha. It has long undergone considerable agricultural transformations. Studies were based on 
cartographic modeling of modern anthropogenically transformed biogeocenotic cover using large scale satellite images. The main types of 
biogeocenotical cover were defined according to the altitudinal zonation of vegetation of the parts of the mountain terrain and the prevailing 
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types of soil and hydrological conditions. For analytical procedures a database of materials describing the biometric features of the forests 
was created. It is possible to perform calculations of average and potential biometrical parameters of stands growing in different climatic, soil 
and hydrological conditions. The structure and the biological diversity of different vegetation types was determined by construction of 
mapping models of spatial structures of the basic types of biogeocenotic cover. The biological productivity of the main types of forest 
ecosystems was determined on base of the volume of timber stands. The mass of dry wood was determined taking into account its size and 
standard density of wood of different tree species. Calculation of the total volume of forest biomass was performed using the conversion 
factors of weight relative to the trunk timber volume. The mass of carbon deposited accounted for 50% of the total biomass. The average 
annual growth of biomass and carbon deposited was determined by dividing the volume of the stands by their average age. Calculation of 
phytocenosis consumed as a result of photosynthesis reaction of CO2, H2O and light energy was performed taking into account correspond-
ing material and energy ratios. In general, in the course of one year the biogeocenotic cover of the model lowland area could deposit as a 
result of photosynthesis for the restoration of potential vegetation cover 43.3 ths. tons of carbon, while consuming 159 ths. t of CO2 and 
65.2 ths. t of H2O and 1,724 · 103 GJ of light energy, which is equivalent to 479 GW · hour. During this process O2 – 115.7 ths. t would be 
emitted into the atmosphere. In terms of 1 hectare, this is equal to C – 2.92 t · ha–1, CO2 – 10.7 t · ha–1, H20 – 4.4 t ·ha–1, O2 – 7.8 t · ha–1, E – 
116.4 GJ · ha–1, which is equivalent to 32.3 MW · h · ha–1. The total production capacity of photosynthesis of the modern biogeocenotic 
cover model area is 38% of the potential. As a result, the energy loss is 20 MW · h–1 · ha–1 light energy to 1.9 t · ha–1 less than the deposited 
carbon 6.7 t · ha–1 less carbon dioxide used, 2.8 t · ha–1 water is not used, 3.9 t ha–1 oxygen is not returned to the atmosphere. The large 
specific amount of unused resources of productivity of biogeocenotic cover, carbon dioxide, light energy, untranspired moisture in the air 
and unemitted oxygen can cause a significant impact on local climatic conditions.  

Keywords: forest; productivity; balance carbon; oxygen; energy  

Вступ  

Збалансоване використання ресурсів біосфери, а також 
підтримання та оптимізація її стану належать до кола особ-
ливо актуальних проблем сьогодення глобального мас-
штабу. Відповідно до міжнародних зобов’язань, особли-
вої уваги набувають питання регіонального та локального 
моніторингу продукційного процесу біогеоценотичного 
покриву (Bobyliov et al., 2014). Загалом це стосується 
оцінки його екологічного потенціалу та, зокрема, продук-
тивності сучасних антропогенно трансформованих екоси-
стем. Така продуктивність порівняно з відповідними по-
казниками потенційних природних комплексів може 
слугувати об’єктивною основою для оцінки та прогнозу 
наслідків антропогенних змін у навколишньому середо-
вищі. Вона оцінюється показниками повної (валової) 
первинної продуктивності (GPP) частини біосфери чи 
регіону загалом та її окремих ділянок зокрема. Однак 
навіть методами супутникового моніторингу отримання 
таких показників дуже проблематичне. Особливе значен-
ня для вирішення цієї наукової проблеми має наземна 
інформація стосовно чистої первинної продуктивності 
(NPP) екосистем модельних полігонів (Newman et al., 
2006, 2015), у тому числі вуглецевого балансу (Waring et 
al., 1998). Моделювання реакції чистої первинної продук-
тивності має вагоме теоретичне та прикладне значення, 
зокрема, для оцінки змін клімату та антропогенних 
впливів на довкілля. У Канаді його застосовують для кон-
тролю режимів локальних збурень, наприклад тих, що 
виникають унаслідок лісових пожеж (Peng and Apps, 
1999). Ці проблемні питання актуальні для України 
(Golubec’ et al., 2001; Moroz et al., 2011).  

Повна первинна продуктивність включає в себе про-
дукування органічної речовини (тобто NPP) плюс втрати 
на дихання (∑R). Її обсяг може бути визначений лише 
безпосередньо в камерних експериментах, що здійснити 
надзвичайно складно. Зазвичай обмежуються визначен-
ням чистої первинної продуктивності лісових біогео-
ценозів (NPP), яку оцінюють у річному обсязі (т·га–1·р–1). 
Тобто визначають біомасу, що залишається після вира-
хування безперервних втрат на дихання екосистеми 
(Pretzsch, 2009). У такому випадку повну первинну 

продуктивність (GPP) визначають як похідну від обсягу 
продукування органічної речовини (NPP):  

GPP = NPP + ∑R = NPP × fr,  (1)  
тобто величина NPP множиться на певний коефіцієнт 
фактора дихання (fr). Для регіонів помірного клімату 
прийнято вважати, що витрати дихання становлять 
близько 50% розміру GPP. Це відповідає величині fr = 2. 
Таке значення коефіцієнта приймається як базове для 
відповідних розрахунків.  

Процес дихання складний. Загалом він полягає в 
акумулюванні та продукуванні СО2, а також О2 і Н2О 
(транспірація). Унаслідок фотосинтезу та транспірації 
має місце споживання великої кількості теплової та 
світлової енергії. Це істотно впливає на формування 
місцевого клімату (вологості та температурного режиму 
повітря). У ширшому масштабі ці процеси зумовлюють 
регіональні, континентальні та глобальні зміни клімату, 
що виникають унаслідок антропогенної трансформації 
наземних екосистем, зокрема, зменшення лісистості та 
штучного заліснення (Calder et al., 2002; Nisbet, 2002, 
2005; Kirschbaum, 2004; Nisbet, 2005; Schlesinger and 
Jasechko, 2014). Проте у більшості публікацій (у тому 
числі й у наведених) чомусь не йдеться про споживання 
сонячної енергії та пов’язані з ним зміни температурно-
го та гідрологічного балансу, зокрема, про охолодження 
повітря унаслідок фотосинтезу та транспірації, що є 
похідним від продуктивності рослинного покриву 
(Energy and Climate Change, 2015).  

Особливе значення для отримання об’єктивних уза-
гальнень мають не лише стаціонарні балансові дослід-
ження на прикладі окремих фітоценозів (ділянок лісових 
масивів, чагарникових або лучних фітоценозів, агро-
ценозів), а також інтегровані моніторингові спостережен-
ня у масштабі великих територій: гірських масивів, окре-
мих островів та річкових басейнів (Mercado et al., 2009). 
Найпридатніші об’єкти для моніторингових досліджень – 
лісові біогеоценози, оскільки NPP їх біомаси є, умовно, 
майже винятково наслідком багаторічного фотосинтезу. 
Це зумовлено відносною збалансованістю речовинного 
обігу між фітоценозом і ґрунтом, чого немає в антропо-
генно трансформованих екосистемах, до яких періодично 
вносять органічні та мінеральні добрива, додатково зро-
шують або осушують, а також регулярно вилучають із 
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них частину біомаси. NPP лісових біогеоценозів зале-
жить, головним чином, від видового складу деревостанів 
та їх біометричних характеристик: віку едифікаторних 
ценопопуляцій, абсолютної повноти, запасу та приросту 
стовбурної деревини та біомаси загалом (Tretjak and 
Chernevij, 2011; Pajtík et al., 2013; Vasylyshyn et al., 2014). 
Вирішальне значення має площа деревостанів сучасного 
біогеоценотичного покриву. Величина його NPP у сучас-
ному стані може бути прирівняна до величини відповід-
ного йому NPP у потенційно можливому (гіпотетичному) 
стані. У такому випадку можлива оцінка зміни його 
продукційного потенціалу унаслідок антропогенних змін. 
Водночас можливою є оцінка ∑R, як похідної величини 
від продуктивності (О2 та Н2О транспірації). Може бути 
частково обчислений енергетичний баланс – депонування 
сонячної та теплової енергії унаслідок фотосинтезу, вико-
ристання її на транспірацію, нагрівання повітря, поверхні 
ґрунту тощо. Такі моніторингові дослідження потребують 
розроблення відповідного методичного забезпечення та 
його апробації на прикладі модельних територій.  

Наші дослідження власне передбачали на прикладі 
модельного річкового басейну розроблення та апроба-
цію такої методики порівняльної оцінки матеріально-
енергетичного балансу унаслідок фотосинтезу різного 
ступеня антропогенно трансформованого лісового по-
криву. Мета нашого дослідження – оцінити потенціал 
біологічної продуктивності унаслідок фотосинтезу су-
часного та потенційного (гіпотетичного) лісового 
біогеоценотичного покриву.  

Такий моніторинг біологічної продуктивності має 
особливе значення для оцінки екологічних наслідків ан-
тропогенних змін, що відбулися у біогеоценотичному 
покриві лісових гірських регіонів. У Карпатах це, насам-
перед, здавна заселені людьми низькогір’я, де тривалий 
час практикувалося лісокористування та відбулося мас-
штабне агрокультурне освоєння колишніх лісових земель. 
До таких регіонів належить і Покутcьке низькогір’я – 
невисокі гори, що простягнулися від верхів’я р. Лючка до 
долини р. Черемош. Його орієнтовна площа становить 
75 тис. га. Лісові ландшафти цього району, здавна 
заселені людьми, зазнали антропогенної трансформації. 
Особливо це стосується басейну р. Лючка, де сільські 
агломерації почали формуватися чи не найшвидше, упро-
довж щонайменше шести століть: тут здавна розвинуте 
рільництво, скотарство, солеваріння та різні мануфактурні 
виробництва (Milevs’ka, 2002). Саме тому територію 
гірської частини басейну р. Лючка обрано модельним 
полігоном для досліджень антропогенної трансформації 
біогеоценотичного покриву лісистого низькогірного 
ландшафту (рис.). Його площа становить майже 15 тис. 
га, тобто приблизно 20% загальної площі Покутського 
низькогір’я. Отримані на його прикладі узагальнення, 
можна вважати, будуть репрезентативними для всього 
цього регіону.  

Матеріал і методи досліджень  

Картосхему сучасного антропогенно трансформова-
ного біогеоценотичного покриву (рис.) побудовано на 
основі картографічних матеріалів масштабу 1 : 100 000, 
а також космічних зображень геоінформаційної системи 

Google Планета Земля. Основні типи лісового 
біогеоценотичного покриву виділено відповідно до 
результатів аналізу особливостей структури сучасного 
лісового покриву залежно від висотної поясності, частин 
гірського рельєфу та переважаючих типів ґрунтово-
гідрологічних умов на основі матеріалів таксаційного 
опису місцевих лісів (Березівське лісництво Державного 
підприємства «Кутське лісове господарство» (станом на 
2011 р.), що ростуть у басейні гірської частини р. Лючка. 
Ґрунтово-гідрологічні умови розглядаємо за категоріями 
типів едафотопів: С2, С3, та С4 – свіжі, вологі та сирі 
мезоевтрофні, D2, D3 та D4 – свіжі, вологі та сирі 
евтрофні. Для цього побудовано комп’ютерну базу да-
них, що містить характеристики 567 ділянок, на яких 
ростуть деревостани природного походження. Їх загаль-
на площа становить 2 234 га, тобто охоплює понад 30% 
загальної площі лісової рослинності у межах дослідної 
території. На цій фактологічній основі за допомогою 
стандартних функцій групування, математичної та 
статистичної обробки інформації, отримано відповідні 
узагальнення (табл. 1 і 2). При цьому враховували також 
попередньо отримані матеріали та висновки стосовно 
просторової та фітоценотичної структури сучасного 
лісового та лучного біогеоценотичного покриву 
(Milevskaya, 2004, 2013, 2014, 2015).  

На основі картосхеми сучасного біогеоценотичного 
покриву, відповідно до виявлених просторових особливо-
стей кліматично-ґрунтово-гідрологічних та лісорослин-
них умов побудовано гіпотетичну модель його потенцій-
ної структури (рис.). Маємо на увазі його можливий 
сучасний стан за відсутності антропогенної трансформації 
не лише змінених лісових екосистем, а і сільських 
агломерацій, вторинних сінокісних лук і пасовищ, зруба-
них лісів тощо. У цьому випадку для побудови структури 
потенційних природних біогеоценозів до уваги брали 
фрагментарні залишки лісових екосистем. На основі на-
ведених картосхем визначено орієнтовні площі та 
співвідношення характерних типів біогеоценозів (табл. 3).  

Для оцінки можливої продуктивності деревостанів 
потенційного лісового покриву до уваги брали середні 
значення запасів стовбурової деревини повних 
деревостанів у 80 і більше років (Мп80), які визначали з 
матеріалів бази даних таксаційного опису лісів. Для цьо-
го фактичні запаси таких деревостанів старшого віку 
приводили до повноти 1.0, тобто ділили на фактичні 
значення відносної повноти, а отримані результати усе-
реднювали. Для сучасного біогеоценотичного покриву 
до уваги брали середнє значення фактичних запасів 
стовбурової деревини всіх деревостанів відповідних 
біогеоценозів різного віку (Мф). Для перерахунку запасу 
деревини в одиниці маси сухої деревини застосовували 
стандартні значення її густини для різних порід 
(Kolomynova, 2010): бук – 650, вільха – 495, граб – 760, 
дуб – 655, ялина – 420, ялиця – 350, ясен – 650 кг·м–3. 
Середню густину сухої деревини для мішаних 
деревостанів визначали за відсотками представництва 
едифікаторних порід у їх складі. Обчислення загальних 
обсягів фітомаси лісів виконували, застосовуючи 
конверсійні коефіцієнти фітомаси відносно маси 
стовбурової деревини (Ph/M). Для цього використали 
відповідні матеріали щодо структури фітомаси лісових 
біогеоценозів Карпатського національного природного 
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парку (Vasylyshyn et al., 2012). Його територія межує з 
басейном р. Лючка. Окрім цього, для потенційно мож-
ливих деревостанів дуба, що мали б рости у прирусловій 
долині, за основу взяли відповідні показники для 
деревостанів дуба III бонітету, які ростуть в умовах 
Поділля (Lashhenko, 2004). Тамтешні кліматично-
ґрунтово-гідрологічні умови подібні до міжгірських до-
лин на висоті 300–400 м н. р. м. Для ялинових лісів із 
домішкою ялиці та бука прийняте усереднене значення 
конверсійного коефіцієнта – 1,6, для ялиново-ялицево-
букових лісів – 1,7, грабово-буково-дубових – 2,0, а 
вільхово-ясенево-дубових – 2,2. Отже, для отримання 
показників загальної фітомаси (PhM) у випадку 
потенційного біогеоценотичного покриву величину ма-
си стовбурової деревини повних деревостанів у віці по-
над 80 років (Mп80) множили на відповідне значення 
конверсійного коефіцієнта (Ph/M). Подібну процедуру 
виконували також у випадку сучасного лісового 
біоценотичного покриву, при цьому до уваги брали 
середнє значення фактичних запасів стовбурової дере-
вини всіх деревостанів (Мф), яке також множили на 
відповідне значення конверсійного коефіцієнта (табл. 2).  

На основі отриманих показників загальної фітомаси 
(PhM) для кожного типу біогеоценозів у різних типах 
едафічних умов розраховано масу депонованого вуглецю 
(С), яку зазвичай приймають у розмірі 50% загальної 
фітомаси (Pretzsch, 2009), що відповідає загальновідомій 
пропорції хімічного складу сухої деревини. Середній 
річний приріст фітомаси (ZPhM) та депонованого вугле-
цю (Zc) визначали також шляхом поділу загального обся-
гу фітомаси чи депонованого у ній вуглецю на середній 
вік деревостанів. Для потенційного біогеоценотичного 
покриву у випадку деревостанів із переважанням дуба 
звичайного він становив 110 років, а інших видів дерев – 
80 років. Такі значення передбачають сьогоднішні норми 
віку стиглості деревостанів цих порід. Для сучасного 
біогеоценотичного покриву брали до уваги середній вік 

деревостанів: ялинових – 50 років, ялиново-ялицево-
букових – 70 років, грабово-буково-дубових, що ростуть в 
умовах едафотопів С2–3 – 110 років, а в D3 – 70 років, С4 – 
40 років.  

Обчислення спожитого фітоценозами унаслідок 
реакції фотосинтезу вуглекислого газу, води та світлової 
енергії, а також отриманих продуктів (глюкози та кис-
ню) виконали, беручи до уваги відповідні матеріально-
енергетичні пропорції: 
6СО2 + 6Н2О + енергія = С6Н12О6 + 6О2 (2) 
264 г + 108 г + 2861,8 

кДж 
= 180 г + 192 г  

Унаслідок фотосинтезу фітоценоз поглинає з атмо-
сфери 264 г вуглекислого газу та 108 г води, а також 
споживає енергії 2 861,8 кДж або 477 кДж·моль–1. При 
цьому утворюється 180 г глюкози та виділяється в атмо-
сферу 192 г кисню. На цій основі виконано відповідні 
обчислення матеріально-енергетичних показників про-
дукційного потенціалу біогеоценотичного покриву мо-
дельної території (табл. 6 та 7). У випадку агрокультурних 
типів біогеоценозів такі розрахунки виконано на основі 
місцевих середньостатистичних показників продук-
тивності сільськогосподарських культур і сінокосів.  

Результати  

Природно-кліматичні умови низькогір’я Покуття 
сприятливі для успішного росту та розвитку мішаних 
багатовидових широколистяних лісів. Лише у горах рос-
туть типові азональні ялиново-ялицево-букові деревоста-
ни, а на висотах понад 900 м – здебільшого ялинові ліси з 
домішкою ялиці та бука. Сучасні природно-кліматичні та 
ґрунтово-гідрологічні умови (табл. 1) зумовлюють поміт-
ні тенденції висотно-кліматичної та ґрунтово-гідрологіч-
ної диференціації структури деревостанів за складом еди-
фікаторів та їх біометричними характеристиками (табл. 2).  

Таблиця 1  
Розподіл лісових земель (%) гірської частини басейну р. Лючка  
за ґрунтово-гідрологічними та висотно-поясними умовами  

Типи ґрунтово-гідрологічних умов (едафотопів) Висота над рівнем моря, м  В2 В3 С2 С3 С4 D2 D3 
Разом 

901–1000 0 0 0 2,8 0 0 3,1 5,9 
801–900 0 0 0 8,4 0 0 9,5 17,9 
701–800 0 0 0 2,4 0 0 2,7 5,0 
601–700 0 0 4,6 10,2 0 1,7 3,8 20,3 
501–600 1,1 0,1 13,1 14,8 0,1 4,1 1,7 35,0 
401–500 0,3 0,1 6,0 7,6 0,0 1,4 0,5 15,9 

Разом 1,4 0,2 23,7 46,2 0,1 7,1 21,3 100,0 
 

Сучасний біогеоценотичний покрив істотно змінений 
господарською діяльністю. Найбільші площі нині займа-
ють сільські агломерації (понад 30%). Луки та пасовища 
займають майже 20% території, а ділянки зрубаних лісів 
лише 2%. Решта території представлена відносно мало 
зміненими лісовими біогеоценозами, частка яких становить 
майже 48% (табл. 3). Сучасні ліси загалом відображають 
кліматично-ґрунтово-гідрологічну диференціацію лісового 
покриву. У межах територій, де панують антропогенно змі-
нені біогеоценози, залишки лісових екосистем можуть слу-
гувати лише прототипами колишніх або потенційно мож-
ливих сучасних природних лісових угруповань. Ці матері-

али дозволяють вважати, що, вірогідно, нині за умов 
відсутності антропогенно змінених біогеоценозів, на цій 
території харатерні чотири типи лісових біогеоценозів 
(табл. 4, 5 та 6).  

Біогеоценози ялинових лісів у пригребеневій частині 
гірських масивів займають верхні частини схилів, що 
розташовані вище 900 м н. р. м. У таких місцях ростуть 
теперішні такі ліси. Геологічне підґрунтя тут – вапнисті 
піщано-глинисті продукти вивітрювання глинисто-
пісковикового флішу, а також зрідка – кам’янисті розси-
пи та брилисті пісковики. Ґрунти середньої потужності 
буроземні нейтральні або слабокислі переважно свіжі. 
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За даними ґрунтово-лісотипологічного обстеження, такі 
лісорослинні умови діагностуються як свіжі «сугруди» 
або свіжі мезо-евтрофні едафотопи. Локальні кліматичні 

умови прохолодні та вологі зі значною вітровою 
діяльністю та високим сніговим покривом узимку.  

 

Вижній Березів

- 1
- 2
- 3

г. Рокита 
1107 м

г. Карматура 
909 м

Лючки

Люча

Текуче

A

Вижній Березів

Текуче

Лючки

- 4
- 5
- 6
- 7

г. Рокита 
1107 м

г. Карматура 
909 м

Люча

Б

а

б

0     1      2      3     4     5 км
 

Рис. Сучасний антропогенно трансформований (а) та гіпотетичний потенційний (б) біогеоценотичний покрив  
у гірській частині басейну р. Лючка: 1 – сільські агломерації, 2 – вторинні сінокісні луки та пасовища,  

3 – площі зрубаних лісів, 4 – ялинові ліси, 5 – ялиново-ялицево-букові ліси, 6 – грабово-буково-дубові ліси;  
7 – заплавні та прируслові вільхово-ясенево-дубові ліси  
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Таблиця 2  
Розподіл деревостанів у гірській частині басейну р. Лючка за едифікаторними деревними видами  

та висотою над рівнем моря (кількість досліджених ділянок та їх площі, а також усереднені біометричні показники) 

Деревостани з перевагою Висота  
над рівнем 
моря, м 

бука  
лісового 

ялини  
європейської 

ялиці  
білої 

дуба  
звичайного 

вільхи  
сірої 

граба  
звичайного 

вільхи  
клейкої 

901–1000 

n = 40; S = 158; 
A = 65; P = 0,7; 

M = 293;  
MP = 421 

n = 13; S = 23; 
A = 53; P = 0,6; 

M = 274;  
MP = 447 

n = 7; S = 16; 
A = 57; P = 0,6;

M = 260;  
MP = 416 

0 0 0 0 

801–900 

n = 81; S = 451; 
A = 63; P = 0,7; 

M = 312;  
MP = 443 

n = 22; S = 44; 
A = 54; P = 0,6; 

M = 279;  
MP = 464 

n = 21; S = 70;
A = 60; P = 0,7;

M = 291;  
MP = 443 

0 0 0 0 

701–800 

n = 23; S = 108; 
A = 67; P = 0,7; 

M = 295;  
MP = 447 

n = 14; S = 36; 
A = 54; P = 0,6; 

M = 270;  
MP = 454 

n = 7; S = 21; 
A = 53; P = 0,6;

M = 259;  
MP = 404 

0 0 0 0 

601–700 

n = 84; S = 350; 
A = 74; P = 0,7; 

M = 260;  
MP = 381 

n = 58; S = 111; 
A = 49; P = 0,6; 

M = 251;  
MP = 450 

n = 56; S = 152;
A = 56; P = 0,6;

M = 259;  
MP = 440 

n = 1; S = 2; 
A = 56; P = 0,6;

M = 240;  
MP = 369 

n = 1; S = 0; 
A = 15; P = 0,5;

M = 50;  
MP = 100 

0 0 

501–600 

n = 228; S = 
798; A = 75; P = 

0,7; M = 240;  
MP = 354 

n = 64; S = 114; 
A = 48; P = 0,6; 

M = 243;  
MP = 417 

n = 1; S = 1; 
A = 47; P = 0,7;

M = 330;  
MP = 471 

n = 9; S = 9; 
A = 66; P = 0,6;

M = 159;  
MP = 288 

n = 3; S = 14; 
A = 55; P = 0,5;

M = 90;  
MP = 176 

n = 7; S = 12; 
A = 65; P = 0,6; 

M = 133;  
MP = 215 

n = 1; S = 6; 
A = 45; P = 0,7;

M = 130;  
MP = 186 

401–500 

n = 111; S = 
369; A = 65; P = 

0,7; M = 234;  
MP = 341 

n = 30; S = 67; 
A = 52; P = 0,6; 

M = 252;  
MP = 446 

n = 1; S = 0; 
A = 16; P = 0,8;

M = 50;  
MP = 67 

n = 15; S = 50;
A = 66; P = 0,6;

M = 165;  
MP = 286 

n = 2; S = 4; 
A = 52; P = 0,6;

M = 120;  
MP = 220 

n = 3; S = 5; 
A = 57; P = 0,6; 

M = 147;  
MP = 243 

n = 4; S = 8; 
A = 59; P = 0,6;

M = 140;  
MP = 229 

Разом 
n = 567; 
S = 2234 

n = 201; 
S = 395 

n = 93; 
S = 260 

n = 25; 
S = 61 

n = 6; 
S = 18 

n = 10; 
S = 17 

n = 5; 
S = 14 

Примітки: n – кількість ділянок, S – загальна площа (га), A – середній вік деревостанів (роки), P – середня відносна повнота 
деревостанів, M – середній запас деревостанів (м3·га–1), MP – потенційний середній запас деревостанів (м3·га–1).  

Таблиця 3  
Розподіл площ основних типів сучасного та потенційного біогеоценотичного профілю  

у межах гірської частини басейну р. Лючка  

Сучасний  Потенційний  Типии біогеоценозів га % га % 
Сільські агломерації   4 504   30,4 – – 
Луки та пасовища   2 927   19,8 – – 
Зруби      277     1,9 – – 
Ялинові ліси пригребеневих частин гірських масивів      892     6,0      910     6,1 
Ялиново-ялицево-букові ліси середніх частин схилів гірських масивів   3 352   22,6   3 737   25,2 
Грабово-буково-дубові ліси нижніх частин схилів та гірських долин   2 751   18,6   9 355   63,2 
Заплавні та прируслові вільхово-ясенево-дубові ліси      102     0,7      804     5,5 

Разом 14 806 100,0 14 806 100,0 
 

Річна сума активних температур 1 400–1 800 ºС, а опа-
дів 800–1 000 мм. У таких умовах переважно формуються 
лісові біогеоценози природних ялинових лісів із домішкою 
бука та ялиці, інколи явора. За флористичними критеріями 
їх можна зарахувати до асоціації Calamagrostio villosae-
Piceetum. Максимальні запаси стовбурової деревини таких 
повних деревостанів у віці понад 80 років можуть сягати 
535 м3·га–1. За умови представництва в таких деревостанах 
ялини 60%, бука 30% та ялиці 10% усереднена густина 
сухої деревини становитиме 482 т·м–3. У такому випадку 
маса стовбурової деревини становить 258 т·га–1, а загальна 
фітомаса – 413 т·га–1. У переважній більшості це найменше 
трансформовані господарським впливом лісові біогео-
ценози (за винятком тих, які прилягають до антропогенних 
лук; останні займають незначні площі у цих висотних ме-
жах). Сучасні тутешні лісові біогеоценози загалом відзна-

чаються нижчими показниками (40% від потенційно мож-
ливих). Загалом сучасні обсяги матеріально-енергетичного 
потенціалу становлять 60–65% від потенційно можливих 
(табл. 4–6). Біогеоценози ялиново-ялицево-букових лісів 
середніх частин схилів гірських масивів у межах 650–900 м 
н. р. м. Загалом склад сучасних лісів наближений до при-
родних, за винятком штучно створених ялинових і ялице-
вих деревостанів на невеликих площах. Ці біогеоценози 
лише частково трансформовані у післялісові луки (до 10% 
площі). Більшість сучасних лісів зазнали декількаразового 
вирубування, природного та штучного лісовідновлення. 
Унаслідок цього більшість із них є лісовими біогео-
ценозами, щонайменше дво- або триразової регенерації. На 
окремих ділянках тепер ростуть штучно створені ялиново-
ялицеві середньовікові деревостани. Геологічне підґрунтя 
представлене переважно продуктами вивітрювання тонко-
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шаруватих аргелітів та пісковиків, а також вапнистих гли-
нистих сланців, що сприяють формуванню глибоких гли-

нисто-дрібнощебенистих справжніх нейтральних або сла-
бокислих буроземів.  

Таблиця 4  
Структура потенційного та сучасного лісового біогеоценотичного покриву у гірській частині басейну р. Лючка  

Потенційний Сучасний 
S Mп80 PhM S Mф PhM Типи біогеоценозів 

Висотні 
межі, 

м н. р. м. 

Панівні 
едафо- 
топи га % м3·га–1 т·га–1 т·га–1 га % м3·га–1 т·га–1 т·га–1

Ялинові ліси у пригребеневій 
частині гірських масивів >900 С2 910 6,1   535 ± 123 258 413 892 6,0 211 102 163 

С2–3 

(68%) 
2 541 17,2   450 ± 151 245 417 2 279 15,4 257 140 238 Ялиново-ялицево-букові ліси 

середніх частин схилів 
650– 
900 D2–3 

(32%) 
1 196 8,1 517 ± 91 281 478 1 073 7,2 314 171 290 

С2–3 
(87%) 

8 139 55,0   350 ± 123 236 472 2 393 16,2 167 113 225 Дубово-грабово-букові ліси 
нижніх частин схилів і долин 

400– 
650 

D3 (13%) 1 216 8,2   380 ± 151 257 514 358 2,4 210 142 284 
С4 402 2,7 380 ± 45 236 519 102 0,7   70   44   96 Вільхово-ясенево-дубові 

долинні та прируслові ліси 
325– 
400 D4 402 2,7 460 ± 51 286 629 – – – – – 

Разом – – 14 806 100,0 – – – 7 097 47,9 – – – 

Примітки: Mп80 – середнє значення обсягу стовбурової деревини повних деревостанів віком понад 80 років, PhM – загальна 
фітомаса, Мф – середнє значення фактичних запасів стовбурової деревини всіх деревостанів, інші позначення – див. табл. 2.  

Таблиця 5  
Розрахунок обсягів та річного приросту фітомаси та депонованого вуглецю  
лісового біогеоценотичного покриву у гірській частині басейну р. Лючка  

Питомий обсяг на 1 га Загальний обсяг на всю площу 
Абревіатури типів 
біогеоценозів 

Тип 
едафо-
топу 

S, 
га PhM,

т·га–1
С, 

т·га–1

ZPhM,
т·га–1·
рік–1 

Zс,
т·га–1·
рік–1 

PhM, 
тис. т 

С, 
тис. т 

ZPhM,
тис. 
т·рік–1 

Zс, 
тис. 
т·рік–1 

Гіпотетичний потенційний біогеоценотичний покрив 
Ялинові ліси у пригребеневій  
частині гірських масивів 

С2 910 413 206,5 5,16 2,58 375,8 187,9 4,7 2,3 

С2–3 2 541 417 208,5 5,21 2,61 1 059,6 529,8 13,2 6,6 Ялиново-ялицево-букові ліси  
середніх частин схилів D2–3 1 196 478 239,0 5,98 2,99 571,7 285,8 7,1 3,6 

С2–3 8 139 472 236,0 4,29 2,95 3 841,6 1920,8 34,9 24 Дубово-грабово-букові ліси  
нижніх частин схилів і долин D3 1 216 514 257,0 4,67 3,21 625,0 312,5 5,7 3,9 

С4 402 519 259,5 4,72 3,24 208,6 104,3 1,9 1,3 Вільхово-ясенево-дубові  
долинні та прируслові ліси D4 402 629 314,5 5,72 3,93 252,9 126,4 2,3 1,6 

Разом – 14 806 – – – – 6 935,2 3467,5 69,8 43,3 
Сучасний біогеоценотичний покрив 

Ялинові ліси у пригребеневій  
частині гірських масивів 

С2 892 163 81,5 3,26 1,63 145,4 72,7 2,9 1,5 

С2–3 2 279 238 119,0 3,40 1,83 542,4 271,2 7,7 4,2 Ялиново-ялицево-букові ліси  
середніх частин схилів D2–3 1 073 290 145,0 4,14 2,23 311,2 155,6 4,4 2,4 

С2–3 2 393 225 112,5 2,05 1,41 538,4 269,2 4,9 3,4 Дубово-грабово-букові ліси  
нижніх частин схилів і долин D3 358 284 142,0 4,06 1,78 101,7 50,8 1,5 0,6 

С4 102 96 48,0 2,40 0,60 9,8 4,9 0,2 0,1 Вільхово-ясенево-дубові  
долинні та прируслові ліси D4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Разом – 7 097 – – – – 1 648,9 824,4 21,6 12,2 

Примітки: С – маса депонованого вуглецю, ZPhM – середній річний приріст фітомаси, Zс – середній річний приріст депоно-
ваного вуглецю, інші позначення – див. табл. 1 і 2.  

Локальні кліматичні умови – перехідні від помірно теп-
лого до прохолодно вологого клімату. Лісорослинні умови 
за матеріалами ґрунтово-лісотипологічного обстеження 
представлені переважно свіжими та вологими сугрудами та 
грудами (мезоевтрофними та евтрофними едафотопами). У 
таких природно-кліматичних умовах типові – мішані яли-
ново-ялицево-букові деревостани асоціації Dentario 
glandulosae-Fagetum та Luzulo luzuloidis-Fagetum. За даними 
лісовпорядкування, максимальні запаси стовбурової дере-
вини таких повних деревостанів віком понад 80 років у 
мезоевтрофних умовах сягають 450 м3·га–1, а в евтрофних – 

517 м3·га–1. За умов представництва у таких деревостанах 
бука 60%, ялини 20% та ялиці 20% усереднена густина 
деревини становитиме 544 т·м–3 сухої деревини. У такому 
випадку маса стовбурової деревини становить у мезоев-
трофних умовах 245 т·га–1, в евтрофних – 281 т·га–1, а за-
гальна фітомаса відповідно – 417 і 478 т·га–1. Сучасні 
тутешні лісові біогеоценози загалом відзначаються значно 
нижчими показниками (57% від потенційно можливих). 
Загалом сучасні обсяги матеріально-енергетичного 
потенціалу становлять 62–70% від потенційно можливих 
(табл. 4–6).  
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Таблиця 6  
Річний баланс споживання та продукування матеріально-енергетичного ресурсу  
унаслідок фотосинтезу лісовим біогеоценозом у гірській частині басейну р. Лючка  

Питомий обсяг на 1 га Загальний обсяг на всю площу Абревіатури типів 
біогеоценозів 

Тип 
едафо- 
топу 

S, 
га CO2, 

т·га–1 
Н2О,
т·га–1 

О2, 
т·га–1 

E, 
ГДж·га–1 

CO2, 
103 т 

Н2О, 
103 т 

О2, 
103 т 

E, 
103 ГДж 

Гіпотетичний потенційний біогеоценотичний покрив 
Ялинові ліси у пригребеневій  
частині гірських масивів С2 910 9,46 3,87 6,88 102,7 8,6 3,5 6,3 93,5 

С2–3 2 541 9,56 3,91 6,95 103,7 24,3 9,9 17,7 263,5 Ялиново-ялицево-букові ліси  
середніх частин схилів D2–3 1 196 10,95 4,48 7,97 118,8 13,1 5,4 9,5 142,1 

С2–3 8 139 10,82 4,43 7,87 117,3 88,1 36,1 64,1 954,7 Дубово-грабово-букові ліси  
нижніх частин схилів і долин D3 1 216 11,78 4,82 8,57 127,8 14,3 5,9 10,4 155,4 

С4 402 11,89 4,87 8,65 129,0 4,8 2,0 3,5 51,9 Вільхово-ясенево-дубові  
долинні та прируслові ліси D4 402 14,41 5,90 10,48 156,4 5,8 2,4 4,2 62,9 

Разом – 14 806 – – – – 159,0 65,2 115,7 1724,0 
Сучасний біогеоценотичний покрив 

Ялинові ліси у пригребеневій  
частині гірських масивів С2 892 5,98 2,45 4,35 64,8 5,3 2,2 3,9 57,8 

С2–3 2 279 6,71 2,75 4,88 72,8 15,3 6,3 11,1 165,9 Ялиново-ялицево-букові ліси  
середніх частин схилів D2–3 1 073 8,18 3,35 5,95 88,7 8,8 3,6 6,4 95,2 

С2–3 2 393 5,16 2,11 3,75 55,9 12,3 5,0 9,0 133,8 Дубово-грабово-букові ліси  
нижніх частин схилів і долин D3 358 6,51 2,66 4,73 70,6 2,3 1,0 1,7 25,3 

С4 102 2,20 0,90 1,60 23,9 0,2 0,1 0,2 2,4 Вільхово-ясенево-дубові  
 долинні та прируслові ліси D4 – – – – – – – – – 

Разом – 7 097 – – – – 44,2 18,2 32,3 480,4 

Примітки: СО2 – споживання гідрокарбонату, Н2О – споживання води, О2 – продукування кисню, E – витрати енергії світла.  

Біогеоценози дубово-грабово-букових лісів зосеред-
жені в нижніх частинах схилів та гірських долинах у ме-
жах висот 400–650 м н. р. м. Сучасний біогеоценотичний 
покрив тут переважно докорінно змінений господарською 
діяльністю. Майже 90% площі зайнято сільськими 
агломераціями та післялісовими луками. Невеликі лісові 
ділянки трапляються фрагментарно та містять ознаки 
антропогенної деградації (витоптування, вирубування 
тощо). Геологічне підґрунтя представлене переважно 
пухкими щебенистими та дрібнокам’янистими глинисти-
ми схиловими відкладами дрібноритмічного флішу. 
Днище широкої та плоскої Березівської котловини збудо-
ване вапнистими легко- та важкосуглинистими з 
піщаними прошарками відкладами продуктів вивітрю-
вання аргелітів та алевролітів, а також кварцових і вапни-
стих пісковиків. Такі геологічні відклади сприятливі для 
формування глибоких глинистих справжніх частково 
оглеєних буроземів. Локальні кліматичні умови помірно 
теплі, вологі. Лісорослинні умови у матеріалах ґрунтово-
типологічного обстеження діагностовано як свіжі та 
вологі сугруди, рідше вологі груди (мезо-евтрофні та 
евтрофні едафотопи). Панівними в таких природно-
кліматичних умовах є грабово-букові ліси з дубом зви-
чайним, які можна зарахувати до асоціації Stellario 
holosteae-Carpinetum betuli. За даними лісовпорядкування, 
максимальні запаси стовбурової деревини таких повних 
деревостанів віком понад 80 років у мезоевтрофних умо-
вах сягають 350 м3·га–1, а в евтрофних – 380 м3·га–1. За 
умови представництва у таких деревостанах бука 60%, 
граба 20% та дуба 20% усереднена густина деревини ста-
новитиме 675 т·м–3 сухої деревини. У такому випадку 
маса стовбурової деревини становить у мезоевтрофних 
умовах 236 т·га–1, а в евтрофних – 257 т·га–1; загальна 
фітомаса відповідно – 472 і 514 т·га–1. Сучасні тутешні 

лісові біогеоценози відзначаються нижчими показниками 
(47% від потенційно можливих), а загалом сучасні обсяги 
матеріально-енергетичного потенціалу наявних лісових 
біогеоценозів становлять лише 14% від потенційно мож-
ливих (табл. 4–6).  

Біогеоценози вільхово-ясенево-дубових лісів (долин-
ні та прируслові) імовірно в доагрокультурний період 
займали нижню частину долини р. Лючка (нижче устя 
притоки Акра) у межах висот 325–400 м н. р. м. Ця час-
тина річкової долини заповнена переважно водоакуму-
лятивними гальково-піщано-глинистими відкладами. 
У минулому вони, мабуть, були перезволожені стічними 
та ґрунтовими водами. Природні ґрунти тут могли бути 
представлені сильнокам’янистими алювіально-акумуля-
тивними глеєвими буроземами та типовими гірськими 
перегнійними мадами. Останні – доволі потужні та 
перезволожені ґрунти. Вони містять розвинений гумусо-
вий, нижче – світлий елювіальний, далі – перехідний до 
породи горизонт. Разом із гірською породою його 
підстеляє доволі потужний ілювіальний горизонт. Він 
збагачений глинистими елементами та сполуками 
відновного заліза та алюмінію. Нині ці ділянки річкової 
тераси майже повністю зайняті селами та агрокультур-
ними угіддями. Вони локально меліоровані, а тому мало 
чим нагадують колишні заплавні екосистеми. Зважаючи 
на окремі залишки прируслових вільшняків і вербняків, 
а також орієнтуючись на структуру збереженої лісової 
рослинності в інших гірських місцевостях, можна пере-
дбачити, що у минулому тут були поширені переважно 
сирі та мокрі заплавні лісорослинні умови та росли 
вологолюбні високопродуктивні ліси за участю вільхи 
сірої, вільхи клейкої, ясеня звичайного, дуба звичайного, 
а також осики, в’язів гірського та граболистого. Це – 
типові угруповання союзу Alno-Ulmion, які можна зара-
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хувати до асоціацій Ficario-Ulmetum, Alnetum incanae, 
Caltho laetae-Alnetum та Ribo nigri-Alnetum. За даними 
лісовпорядкування, максимальні запаси стовбурової 
деревини таких повних деревостанів віком понад 
80 років у сирих мезоевтрофних умовах сягають 
380 м3·га–1, а в сирих евтрофних – 460 м3·га–1. За умови 
представництва у таких деревостанах дуба 60%, вільхи 
20% та ясена 20% усереднена густина деревини стано-
витиме 622 т·м–3 сухої деревини. У такому випадку маса 
стовбурової деревини становить у мезо-евтрофних умо-
вах 236 т·га–1, а в евтрофних – 286 т·га–1, загальна 
фітомаса відповідно – 519 і 629 т·га–1. Сучасні тутешні 
лісові біогеоценози загалом відзначаються низькими 
показниками (18% від потенційно можливих), а обсяги 
матеріально-енергетичного потенціалу за рахунок наяв-
них лісових біогеоценозів становлять лише 5% від 
потенційно можливих (табл. 4–6).  

Антропогенно змінені біогеоценози займають 52% 
модельної території. Сільські агломерації, житлові та 

господарські будівлі, транспортні шляхи, городи та сади, 
займають 30% території, луки та пасовища, а також 
незаліснені зрубані ділянки – 20%. Разом вони займають 
7 708 га. Площа орних земель у 1990–1992 рр. складала 
орієнтовно 400 га. Вирощували тут традиційно переважно 
зернові культури та картоплю. За даними відомчих 
матеріалів Косівської районної державної адміністрації, 
середня багаторічна продуктивність сінокосів сухої маси 
складала приблизно сіна 1 т·га–1, урожайність зернових – 
3 т·га–1, картоплі 10 т·га–1. Беручи до уваги ці дані, можна 
розрахувати орієнтовний матеріально-енергетичний ба-
ланс унаслідок процесу фотосинтезу цих агрокультурних 
угідь (табл. 7). Слід зазначити, що середній питомий обсяг 
матеріально-енергетичного ресурсу удвічі менший, ніж 
потенційно можливий (якби на цих площах росли мішані 
широколистяні ліси): споживання CO2 – орієнтовно 4–
5 т·га–1·р–1 (картопля, зернові) проти 10–14 (дубові та 
букові ліси), депонування енергії – 40–60 106 кДж·га–1·р–1 
проти 120–150.  

Таблиця 7  
Баланс споживання та продукування матеріально-енергетичного ресурсу  

унаслідок фотосинтезу агрокультурним біогеоценотичним покривом у гірській частині басейну р. Лючка  

Питомий обсяг  Загальний обсяг на всю площу Тип  
агрокультури 

S, 
га 

ZPhM,
т·га–1·
рік–1 

Zс, 
т·га–1· 
рік–1 

CO2, 

т·га–1 
Н2О, 
т·га–1 

О2, 

т·га–1 
E, 

ГДж·га–1
CO2, 

103 т 
Н2О, 
103 т 

О2, 

103 т 
E, 

103 ГДж
Сіно 7 000 1 0,5 1,83 0,75 1,33 19,93 12,81 5,25 9,31 139,51 
Картопля 100 2 1,0 3,67 1,51 2,67 39,81 0,37 0,15 0,27 3,98 
Зернові 300 3 1,5 5,52 2,25 3,99 59,72 1,66 0,68 1,20 17,92 

Разом 7 708 – – – – – – 14,83 6,08 10,77 161,41 
 
 

Загальний обсяг річного балансу споживання та про-
дукування матеріально-енергетичного ресурсу на всій 
модельній території сучасного біогеоценотичного по-
криву за підсумками даних таблиць 6 та 7 становить: 
споживання CO2 – 59,1 тис. т, Н2О – 24,4 тис. т, енергії – 
641·103 ГДж, що рівнозначно 178 ГВт·год, а продуку-
вання О2 – 43,1 тис. т.  

Обговорення  

Загалом біогеоценотичний покрив модельної тери-
торії низькогір’я, площа якого 14 806 га, упродовж року 
внаслідок фотосинтезу за умов відновлення потен-
ційного рослинного покриву міг би депонувати вуглецю 
43,3 тис. т, споживаючи при цьому CO2 – 159 тис. т, Н2О – 
65,2 тис. т, світлової енергії – 1724·103 ГДж, що рівно-
значно 479 ГВт·год. При цьому в атмосферу надійшло б 
О2 – 115,7 тис. т. У перерахунку на 1 га це становити-
ме: С – 2,92 т·га–1, CO2 – 10,7 т·га–1, Н2О – 4,4 т·га–1, О2 – 
7,8 т·га–1, E – 116,4·ГДж·га–1, що рівнозначно 
32,3 MВт·год·га–1. Це високі показники, аналогічні до 
центральноєвропейських (Newman et al., 2006; Pretzsch, 
2009). У випадку сучасного біогеоценотичного покриву ці 
показники у перерахунку на 1 га такі: С – 1,1 т·га–1, CO2 – 
4,0 т·га–1, Н2О – 1,6 т·га–1, О2 – 2,9 т·га–1, E – 43,3·МДж·га–1, 
що рівнозначно 12 MВт·год·га–1. Загалом вони майже 
утричі нижчі, ніж указані для потенційного стану.  

Отримані результати можна перерахувати в одиниці 
потужності на 1 м2, беручи до уваги тривалість 
вегетаційного періоду 200 діб на рік і денну тривалість 
фотосинтезу 10 год, що разом становить 2 000 год·рік–1. 

Із такої умови питома потужність акумульованої енергії 
потенційним біогеоценотичним покривом становитиме 
1,6 Вт·м–2, сучасним – 0,6 Вт·м–2, втрата не використаної 
потужності – 1 Вт·м–2. Водночас це означає, що ця част-
ка не використаної у процесі фотосинтезу сонячної 
енергії не депонується у прирості сухої речовини, а 
витрачається на фізичне нагрівання поверхні ґрунту, 
води та приземного шару повітря. Очевидно, що це та-
кож одна з можливих причин потепління локального 
клімату. Такі показники могли б бути враховані для 
моніторингу енергетичного балансу. Зазвичай прийнято 
враховувати енергетичні витрати при емісії СО2 
промисловістю, транспортом, комунальним господарст-
вом тощо та пов’язувати із цим підвищення температури 
повітря (Energy and Climate Change, 2015). Отримані 
результати показують, що доцільно було б при цьому 
оцінювати також вилучення світлової та теплової енергії 
унаслідок депонування СО2 у процесі фотосинтезу.  

Водночас заслуговує на увагу потенціал можливого 
вилучення з атмосфери СО2. Він міг би становити у ви-
падку гіпотетичного потенційного біогеоценотичного 
покриву 10,7 т·га–1·га–1. Однак сучасний біогеоценотичний 
покрив загалом споживає на рік лише близько 4 т·га–1. 
Таким чином, втрати неспожитого СО2 становлять 
6,7 т·га–1, або 167% від спожитої кількості.  

Супутній процес до фотосинтетичної активності 
рослинного покриву – транспірація Н2О листковою по-
верхнею. На депонування одного кілограма сухої речо-
вини рослин використовується 300–500 кг води. 
Ця кількість у річному вимірі еквівалентна 300–500 мм 
опадів. Для цього також необхідні відповідні витрати 
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енергії, потенціал якої становить приблизно 200 Вт·м–2 
(Heerwaarden and Teuling, 2014). У нашому випадку при 
річному депонуванні сухої рослинної речовини 
орієнтовно 5 т·га–1, що відповідно становить 0,5 кг·м–2, 
витрачається 150–250 кг води. У перерахунку на 
енергетичні витрати це становить орієнтовно 100–
150 кВт·год ·м–2. За тривалості денного фотосинтезуваль-
ного періоду 2000 год на рік це потребує його потужності 
5,0–7,5 Вт·м–2. Таким чином, необхідний енергетичний 
потенціал для забезпечення фотосинтезу та транспірації 
для нашого модельного району може становити 6–9 Вт·м–

2. Отже, часткове використання продукційного потенціалу 
біогеоценотичного покриву значно зменшує споживання 
енергії для цього сонячної енергії, а її невикористана час-
тина спричинює нагрівання навколишнього середовища, 
повітря, води, ґрунту, рослин тощо. Ці порушення 
матеріально-енергетичного балансу, як відомо, можуть 
зумовити виникнення небезпечних геофізичних процесів 
у біосфері (Seidl et al., 2011). Радикальним шляхом 
запобігання таким явищам, як відомо, є збільшення площі 
лісів та їх продуктивності (Noormets et al., 2015).  

Висновки  

Природні кліматично-ґрунтово-гідрологічні умови 
низькогірного регіону сприятливі для формування висо-
копродуктивного лісового біогеценотичного покриву, 
здатного упродовж одного року депонувати у середньому 
майже 3 т·га–1 вуглецю, споживаючи при цьому 4,4 т·га–1 
води та 32,3 MВт·год·га–1 світлової енергії. Сучасний 
лісовий покрив відзначається нижчим матеріально-
енергетичним потенціалом фотосинтезу, загальний обсяг 
якого становить ледве 28% від потенційно можливого. Це 
зумовлено удвічі меншою площею та продуктивністю 
сучасних лісів, ніж потенційно можливого лісового по-
криву. Річний баланс матеріально-енергетичного фото-
синтезу агрокультурного біогеоценотичного покриву 
удвічі менший, ніж потенційно можливий для широко-
листяних лісів. Це – наслідок нижчої біологічної 
продуктивності цих угідь.  

Загальний потенціал продукції фотосинтезу сучасно-
го біогеоценотичного покриву модельної території ста-
новить 38% від потенційно можливого. Унаслідок цього 
енергетичні втрати складають 20 MВт·год·га–1 світлової 
енергії, на 1,9 т·га–1 менше депонованого вуглецю, 
6,7 т·га–1 менше використаного вуглекислого газу, не 
використано 2,8 т·га–1 води, не повернуто в атмосферу 
3,9 т·га–1 кисню. Такі результати подібні до отриманих 
для території Канади (Greig and Bull, 2009), хоча значно 
нижчі, ніж дані для територій Африки та Азії (Justice et 
al., 2013; Haverd et al., 2013).  

Великий питомий обсяг не використаних біогео-
ценотичним покривом ресурсів вуглекислого газу та 
світлової енергії, а також не транспірованої у повітря 
вологи та на ненадходження кисню можуть спричинити 
вагомий вплив на місцеві кліматичні умови. Наслідком 
цього може бути підвищення температури та зниження 
вологості повітря.  
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Функциональная структура сообщества мезопедобионтов  
дерново-боровой почвы арены р. Днепр  

О.В. Жуков, О.Н. Кунах, В.А. Новикова4 

Днепропетровский национальный университет имени Олеся Гончара, Днепропетровск, Украина  

Выявлены функциональные группы почвенных животных дерново-боровой почвы (арена р. Днепр в пределах природного за-
поведника «Днепровско-Орельский») на основе кластерного анализа RLQ-осей, полученных как результат взаимодействия матри-
цы сообщества, матрицы эдафических параметров и матрицы экоморф почвенных животных. Количественный учет почвенной 
мезофауны позволил установить, что сообщество животных – обитателей дерново-боровой почвы характеризуется численностью 
68,9 ± 14,6 экз./м2 и представлено 20 видами, 8 форм определены до уровня рода, семейства или отряда. Два вида представлены 
личиночной и имагинальными фазами (Anatolica eremita (Steven, 1829) и Calathus ambiguus (Paykull, 1790)). Учет животных альте-
рнативными способами позволил расширить список до 38 видов либо форм видового уровня. Уровень численности и разнообра-
зия для дерново-боровой почвы на арене является не высоким, если сравнивать с другими типами почв арены р. Днепр. Этот ре-
зультат подтверждается упрощенной экологической структурой сообщества. Преобладающий экологический облик сообщества 
можно охарактеризовать как степной, ксерофильный, олиготрофоценоморфичный. В топоморфической структуре отсутствуют 
норники, а в трофоморфической – сапрофаги. Только дополнительные сборы альтернативными методами позволили установить в 
сообществе наличие сапрофагов и норников. Последняя экологическая группа представлена чесночницей обыкновенной. Форо-
морфическая структура сообщества отличается наибольшим разнообразием. В ней соразмерно представлены различные стратегии 
перемещения животных в почве.  

Ключевые слова: почвенные животные; ординация; RLQ-анализ; экоморфы; твердость почвы  

The functional organisation of the mesopedobionts community  
of sod pinewood soils on arena of the river Dnepr  

O.V. Zhukov, O.N. Kunah, V.A. Novikova  

Oles Honchar Dnipropetrovsk National University, Dnipropetrovsk, Ukraine  

We revealed the functional groups of the animals of sod pinewood soils (arena of the river Dnepr in the "Dneprovsko-Orelsky" Nature 
Reserve) on the basis of cluster analysis of the RLQ-axes received as result of interaction of matrix of community, matrix of edaphic parame-
ters and matrix of ecomorphs of soil animals. The quantitative account of soil mesofauna has allowed us to establish that the community of 
animals inhabiting sod pinewood soils is represented by 20 species at a density of 68.9 ± 14.6 ind./m2, 8 forms were identified at the level of 
genus, family or order. Two species were represented by their larval and imago phases (Anatolica eremita (Steven, 1829) and Calathus 
ambiguus (Paykull, 1790)). A count of animals conducted in an alternative way has allowed us to expand the list to 38 species or forms at 
species level. The level of  abundance and diversity for sod pinewood soils on the arena is not high compared with other types of soils of the 
arena of the river Dnepr. This result shows that the community has a simplified ecological structure. The prevailing ecological structure of 
the community can be characterised as steppe, xerophilous, oligotrophocoenomorphic. Anecic animals are absent from the topomorphic 
structure and saprophagous animals absent from the trophic structure. Only additional collection by alternative methods has allowed us to 
establish the presence in the community of saprophagous and anecic animals. The latter ecological group is represented by the extremely 
mobile vertebrate species Pelobates fuscus. The foromorphic structure of the community differs by its great variety. In this structure various 
strategies of animals’ movement through the soil are proportionately represented. On the one hand, we see various ways of movement of 
herpetobiont animals, mainly insect imagoes, which as a whole differ in their considerable migratory potential. This circumstance staticizes 
the historical reasons for the formation of the studied community. On the other hand, in the community there are various strategies of move-
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ment in the soil that allow us to assume or determine the reasons or causes of structurization of an ecological niche. Environmental factors 
are described by two groups of indicators, edaphic properties and values of phytoindicator scales. The mesopedobionts community structure 
is presented as a classical matrix of species/sampling points. The ecology of communities is principally focused not on taxonomic features 
but on biological properties (traits) of species. Such features can act on ecomorphs of soil animals. The direct functional analysis of relation-
ship of biological properties of species with variables of environment by means of data on the abundance of species demands association of 
three matrixes of data. Such problem can be tackled by means of the RLQ-analysis. A key aspect of structurization of communities of soil 
mesofauna is differentiation in trophic traits. The organisation of a community of soil animals in an ecological space set by axes RLQ can be 
displayed in the form of a natural variation of RLQ-axes in geographical space. Everything in the RLQ is represented, as follows from the 
mathematical nature of this generalisation, an independent aspect of the coordinated variation of structure of a community of soil animals, 
properties of environment and ecomorphic features of mesopedobionts.  

Keywords: soil animals; ordination; RLQ-analysis; ecomorphs; soil penetration resistance  

Введение  

Экологические процессы определяются воздейст-
виями на различных масштабных уровнях, которые на-
ходятся в диапазоне от локального до глобального 
(Legendre, 1993). В естественных сообществах наблю-
даемые пространственные паттерны являются результа-
том действия факторов окружающей среды и определя-
ются биологическими или историческими причинами 
(Dray et al., 2006; Shtirts, 2015). Действие этих причин не 
является взаимоисключающим, а скорее является ком-
плементарным (Jiménez et al., 2014). Существование 
пространственных структур сообществ видов предпола-
гает действие, по меньшей мере, одного из структури-
рующих факторов. К числу таких факторов можно отне-
сти пространственно распределенные факторы среды, 
которые приводят к структурированию сообщества в 
соответствии с теорией экологической ниши (Hutchin-
son, 1957, 1965). Виды группируются на некоторых про-
странственных уровнях в результате межвидовых взаи-
модействий (Schoener, 1974; Wilson and Habiba, 1995; 
Belyea and Lancaster, 1999). Межвидовые взаимодейст-
вия могут привести к двум противоположным типам 
динамики. Сильные взаимодействия могут сделать со-
общество либо детерминистским, либо исторически 
обусловленным (Chase, 2003). Исторические обстоя-
тельства в соответствии с теорией нейтральности 
(Ellwood et al., 2009), или стохастические вариации в 
истории появления видов в сообществе (Drake, 1990; 
Weslien et al., 2011) могут оказать существенное влияние 
на сообщество. Однако идиосинкратичность историче-
ских эффектов представляет значительное препятствие 
для предсказания динамики экосистемных функций 
(Fukami et al., 2010). Очень важно оценить, вклад какого 
из процессов является наибольшим, особенно с учетом 
того, что исторические процессы и история перемеще-
ния видов в данный момент времени не наблюдаемы 
(Fukami, 2010; Konovalova et al., 2010; Kulbachko et al., 
2011; Jiménez et al., 2014). Решение этой проблемы мо-
жет находиться в исследовании пространственных мас-
штабов, в пределах которых имеет значение история 
формирования комплексов живых организмов (Baljuk et 
al., 2014). В соответствии с детерминистской точкой 
зрения, условия окружающей среды определяют то, ка-
кой из видов регионального пула останется в сообщест-
ве в результате видовых взаимодействий. В этом случае 
история иммиграции не влияет на финальную компози-
цию видов. Если же сообщество является исторически 
обусловленным, то условия среды не определяют един-
ственное климаксовое сообщество (Fukami, 2010). Роль 

для сообщества таких пространственных характеристик, 
как размер пятен, где сообщество представлено, уровень 
их изоляции и пространственная гетерогенность, зави-
сит от способности видов к перемещению (Cadotte and 
Fukami, 2005).  

Геостатистика дает возможность оценить простран-
ственную изменчивость свойств среды и почвенных 
организмов (Rossi et al., 1996; Rossi et al., 2003). Однако 
для моделирования пространственных структур на раз-
личных масштабных уровнях необходимы другие стати-
стические инструменты, к числу которых относится 
анализ главных координат матрицы соседства (principal 
coordinates of neighbor matrices – PCNM) (Dray et al., 
2006; Borcard and Legendre, 1994; Borcard et al., 2004). 
Этот подход позволяет связать варьирование свойств 
среды со структурой сообщества на различных про-
странственных уровнях (Rossi et al., 1996; Borcard and 
Legendre, 1994).  

Сообщества почвенных организмов структурированы 
в силу их ответа на пространственную изменчивость поч-
венных ресурсов (Drake, 1990; Decaëns et al., 2009; Jiménez 
et al., 2012; Blanchet et al., 2013), что позволяет сосущест-
вовать конкурирующим видам в пределах некоторого 
участка пространственно гетерогенной среды (Amara-
sekare, 2003; Jiménez et al., 2012). Почвенные беспозво-
ночные формируют пространственные паттерны, которые 
изменяются от размеров отдельных агрегатов (Ettema and 
Yeates, 2003) до размеров отдельных растений (Rossi et al., 
1996), сельскохозяйственных полей и естественных эко-
систем (Decaëns and Rossi, 2001; Rossi, 2003; Whalen, 
2004; Kunah et al., 2014). Оценена взаимосвязь свойств 
среды и сообществ дождевых червей с учетом многомас-
штабного взаимодействия (Jiménez et al., 2014). Отноше-
ния между пространственной структурой сообщества 
дождевых червей и почвенных свойств демонстрируют 
многоуровневый характер. Среди почвенных свойств, 
которые описывают вложенную структуру популяций в 
пределах многоуровневого градиента, можно выделить 
детальномасштабную (< 10 м) и среднемасштабную (10–
20 м) компоненты. Почвенные свойства описывают 1–
48% изменчивости пространственной вариации сооб-
ществ дождевых червей (Jiménez et al., 2014).  

Взаимоотношения между видовыми особенностями и 
свойствами окружающей среды обычно оцениваются 
непрямо с помощью двухшагового анализа. Во-первых, 
обилие видов связывается с условиями окружающей сре-
ды, а реакция видов на изменчивость свойств среды соот-
носится затем с биологическими или физиологическими 
особенностями видов (Thuiller et al., 2004; Santoul et al., 
2005; Brind’Amour et al., 2011). Анализ RQL позволяет 
соотнести экологические особенности видов с условиями 
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окружающей среды (Doledec et al., 1996). Этот анализ 
исследует совместную структуру трех таблиц данных: R-
таблица (содержит переменные окружающей среды), Q-
таблица (содержит видовые особенности) и L-таблица 
(обилие видов) (Doledec et al., 1996; Dray et al., 2002). L-
таблица выполняет функцию связи между таблицами R 
и Q и измеряет интенсивность связи между ними. Перед 
собственно анализом проводятся три отдельных анализа. 
Анализ соответствий применяется для L-таблицы, в ре-
зультате чего получают оптимальную корреляционную 
структуру между сайтами и весами численности видов. 
Ординация таблиц R и Q выполняется с помощью ана-
лиза главных компонент. Таким образом, RQL выполня-
ет анализ коинерции кросс-матриц R, Q и L. Этот анализ 
максимизирует ковариацию между весами изучаемых 
сайтов с учетом свойств окружающей среды, выражен-
ных таблицей R, и весами видов с учетом их экологиче-
ских свойств, выраженных таблицей Q (Minden et al., 
2012). В результате может быть получена лучшая совме-
стная комбинация ординации сайтов по их характери-
стикам окружающей среды, ординации видов по их 
свойствам и одновременно ординации видов и сайтов 
(Thuiller et al., 2006). RQL-анализ объединяет три от-
дельных ординационных решения с максимизацией ко-
вариации между особенностями видов и свойствами 
окружающей среды посредством анализа коинерции 
(Bernhardt-Romermann et al., 2008). Иерархический кла-
стерный анализ весов видов по двум осям RQL по мето-
ду Варда дает функциональные группы (Minden et al., 
2012). Оптимальное число групп можно получить с по-
мощью критерия Калинского (Calinski and Harabasz, 
1974). Кластеры показывают распределение видов в 
пространстве особенностей видов – экологическое про-
странство (Minden et al., 2012; Kunah et al., 2013).  

Цель настоящего исследования – выявить функцио-
нальные группы почвенных животных дерново-боровой 
почвы (арена р. Днепр в пределах природного заповед-
ника «Днепровско-Орельский») на основе кластерного 
анализа RLQ-осей, полученных как результат взаимо-
действия матрицы сообщества, матрицы эдафических 
параметров и матрицы экоморф почвенных животных.  

Материал и методы исследований  

Исследования проведены в апреле – мае 2014 г. в 
природном заповеднике «Днепровско-Орельский». Ис-
следуемый полигон заложен на участке, который нахо-
дится на арене р. Днепр (N 48°30’47", E 34°49’36"). По-
лигон состоит из 7 трансект. Каждая трансекта состав-
лена из 15 пробных точек. Расстояние между рядами в 
полигоне составляет 3 м. Полигон расположен в направ-
лении с юга на север. Начальные пробные точки поли-
гона находятся у основания дюнного всхолмления. По-
лигон своей правой частью заходит на дюну, а его левая 
часть эту дюну огибает. На вершине дюны находятся 
чернокленовые кусты. У основания дюны расположены 
несколько отдельно стоящих сосен. Преобладающий 
тип растительности – псаммофильная степь.  

В каждой точке сделаны почвенно-зоологические 
пробы размером 0,25 × 0,25 м для количественного уче-

та почвенной мезофауны (результаты представлены как 
L-таблица). Для уточнения видового списка сообщества 
проведены сборы животных альтернативными способа-
ми. В центральной расти полигона размещали ловушки 
Барбера (три стеклянные банки 0,5 л расставлены на 
вершинах равностороннего треугольника со стороной 
3 м, фиксатор – концентрированный раствор соли и эти-
ленгликоль). Также проведено обследование скоплений 
подстилки и других растительных остатков.  

В пределах каждого квадрата размером 3 × 3 м про-
ведено описание растительности. Измерение твердости 
почв проводили в полевых условиях с помощью ручного 
пенетрометра Eijkelkamp на глубину до 50 см с интерва-
лом 5 см. Погрешность результатов измерений прибора 
составляет 8%. Измерения проводили конусом с разме-
ром поперечного сечения 2 см2. В пределах каждой точ-
ки измерения твердости почвы проводили в однократ-
ной повторности. Почвенную температуру измеряли в 
период с 13 до 14 часов цифровыми термометрами WT-1 
(ПАО «Стеклоприбор», http://bit.steklopribor.com, точ-
ность – 0,1 °С) на глубине 5–7 см. Измерения темпера-
туры сделаны в трехкратной повторности в каждой 
пробной точке. Агрегатную структуру оценили методом 
сухого просеивания по Савинову, плотность почвы – по 
Качинскому, влажность почвы – весовым методом 
(Vadunina and Korchagina, 1986).  

Статистические расчеты проведены с помощью про-
граммы Statistica 7.0 и программной оболочки Project R 
"R: A Language and Environment for Statistical Computing" 
(www.R-project.org). Оценивание доверительных интер-
валов и стандартного отклонения численности почвен-
ных животных проведено с помощью бутстреп-подхода 
и выполнено средствами пакета bootES (Kirby and 
Gerlanc, 2013). Характеристика экоморф растений при-
ведена по А.Л. Бельгарду (Belgard, 1950) и В.В. Тарасову 
(Tarasov, 2005, 2012), балльная оценка экоморф приве-
дена по Н.М. Матвееву (Matveev, 2011), фитоиндикаци-
онные шкалы растений приведены по Я.П. Дидуху 
(Didukh, 2011). Эдафические характеристики, фитоин-
дикационные шкалы и индексы, основанные на экомор-
фах А.Л. Бельграда, многомерные шкалы растительного 
сообщества (Ganga et al., 2015) представлены как R-та-
блица. Q-таблица представлена экоморфами почвенных 
животных (Zhukov, 2009, 2010). Статистические проце-
дуры RQL-анализа выполнены с помощью пакета ade4 
для оболочки R (The R Foundation for Statistical 
Computing, 2010). Значимость RQL оценена с помощью 
процедуры randtest.rlq.  

Результаты и их обсуждение  

В почве исследуемого полигона при ручной разборке 
проб обнаружено 29 видов почвенных животных. До-
полнительные способы отлова (ловушки Барбера, ос-
мотр разлагающихся остатков деревьев, коры, подстил-
ки) позволили установить список животных из 40 видов 
(табл. 1). Плотность почвенной мезофауны изученного 
полигона составляет 68,9 ± 14,6 экз./м2.  
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Таблица 1 
Видовой состав, обилие (L-таблица) и экоморфы (Q-таблица) почвенной мезофауны  

Семейство Вид 
Цено-
морфы 

Гигро-
морфы 

Трофо-
цено-
морфы 

Топо-
морфы

Трофо-
морфы 

Форо-
морфы 

Численность, 
x ± SE, экз./м2  

Lycosidae Lycosidae spp. St Ks OlgTr Ep ZF A3 12,3 ± 1,2 
Geophilidae Pachymerium ferrugineum (C.L. Koch, 1835) St Ks OlgTr Ep ZF A2 1,5 ± 0,6 
Lithobiidae Lithobius forficatus (Linnaeus, 1758) Sil Ms MsTr Ep ZF A3 + 
Byrrhidae Byrrhus pilula (Linnaeus, 1758) (larvae) St Ms MgTr End FF B7 1,8 ± 0,5 

Amara sp. St Ms OlgTr Ep ZF A3 0,3 ± 0,1 
Calathus ambiguus (Paykull, 1790) St Ms OlgTr Ep ZF A3 2,5 ± 0,4 
C. melanocephalus (Linnaeus, 1758) St Ms OlgTr Ep ZF A3 0,1 ± 0,02 
Calosoma inquisitor (Linnaeus, 1758) St Ms OlgTr Ep ZF A3 3,1 ± 0,5 
Carabus hungaricus scythus  
Motschulsky, 1847 

St Ms OlgTr Ep ZF A3 0,7 ± 0,1 

Calathus ambiguus (Paykull, 1790) (larvae) St Ms OlgTr Ep ZF A3 0,2 ± 0,2 

Carabidae 

Calosoma inquisitor (Linnaeus, 1758) Pr Hg MsTr Ep ZF A3 + 
Chrysomelidae Chrysomelidae spp. (larvae) St Ks OlgTr End FF B7 3,2 ± 0,9 
Curculionidae Otiorrhynchus sp. (larvae) St Ks MsTr End FF B7 4,1 ± 0,8 

Dermestes laniarius Illiger, 1801 St Ks MgTr Ep SF A3 + 
Dermestidae 

D. undulatus Brahm, 1790 St Ks MgTr Ep SF A3 + 
Selatosomus aeneus  
(Linnaeus, 1758) (larvae) 

Sil UHg MgTr End FF B5 1,2 ± 0,4 

Cardiophorus cinereus  
(Herbst, 1784) (larvae) 

St Ks OlgTr End ZF A2 4,7 ± 0,9 
Elateridae 

Prosternon tessellatum (Linnaeus, 1758) Pr Ks OlgTr Ep ZF B5 + 
Lucanidae Dorcus parallelipipedus (Linnaeus, 1758)  St Ks OlgTr Ep FF A1 + 

Staphylinidae Staphylinidae spp.  St Ks OlgTr Ep ZF A1 0,3 ± 0,2 
Podonta daghestanica Reitter, 1885 (larvae) St Ks MsTr End FF B6 3,4 ± 0,9 
Anatolica eremita (Steven, 1829)  St Ks OlgTr Ep FF B6 1,8 ± 0,5 
A. eremita (Steven, 1829) (larvae) St Ks OlgTr Ep FF B6 0,5 ± 0,3 
Crypticus quisquilius (Linnaeus 1761) (larvae) St Ms MsTr End FF B6 1,2 ± 0,4 
Blaps halophila Fischer, 1822 St Ks OlgTr Ep FF B6   0,1 ± 0,01 
Pimelia subglobosa (Pallas, 1781) St Ks OlgTr Ep FF B6 0,3 ± 0,1 
Platyscelis polita (Sturm, 1807) St Ks OlgTr Ep FF B6 0,4 ± 0,1 
Prosodes obtusa (Fabricius, 1798) St Ks OlgTr Ep FF B6 0,3 ± 0,1 

Tenebrionidae 

Tentyria nomas (Pallas, 1781) St Ks OlgTr Ep FF B6 3,9 ± 0,8 
Melolonthidae Anoxia pilosa (Fabricius, 1792) (larvae) St Ks MsTr End FF B7 8,5 ± 1,4 
Scarabaeidae Onthophagus ovatus (Linnaeus, 1767) St Ks MsTr End SF B7 + 

Nicrophorus investigator (Zetterstedt, 1824) PrSil Ms MgTr Ep ZF A3 + 
Silphidae 

Nicrophorus vespillo (Linnaeus, 1758) PrSil Ms MgTr Ep ZF A3 + 
Therevidae Thereva sp. (larvae) Sil Ms MsTr Ep ZF A2 1,1 ± 0,3 

Asilidae Cyrtopogon lateralis (Fallen, 1814) (larvae) St Ks MsTr End ZF B5 1,2 ± 0,5 
Tabanidae Tabanus sp. (larvae) Pr Ms OlgTr End ZF B4 2,7 ± 0,8 
Noctuidae Agrotis sp. (larvae) Sil Ks MsTr End FF B4 6,4 ± 1,0 

Cochlicopidae Cochlicopa lubrica (O.F. Muller, 1774) Sil Hg MsTr Ep FF A1 0,3 ± 0,2 
Succineidae Succinella oblonga (Draparnaud, 1801) Pal UHg MsTr Ep FF A3 0,3 ± 0,3 
Pelobatidae Pelobates fuscus (Laurenti, 1768) Pr Ms OlgTr An FF B6 + 

Примечания: ценоморфы: St – степанты, Pr – пратанты, Pal – паллюданты, Sil – сильванты; гигроморфы: Ks – ксерофилы, 
Ms – мезофилы, Hg – гигрофилы, UHg – ультрагигрофилы; трофоценоморфы: MsTr – мезотрофоценоморфы, MgTr – мега-
трофоценоморфы, UMgTr – ультрамегатрофоценоморфы; топоморфы: End – эндогейные, Ep – эпигейные, Anec – норники; 
фороморфы: А – перемещение с помощью существующей трещиноватости почвы, В – активное прокладывание ходов, 1 – 
размеры тела меньше трещиноватости почвы, 2 – размеры тела соизмеримые с трещиноватостью, 3 – размеры тела больше 
полостей в подстилке или соизмеримые с крупными щелями или трещинами в почве, 4 – перемещение с изменением тол-
щины тела, 5 – перемещение без измерения толщины тела, 6 – рытье нор с помощью конечностей, 7 – С-образная форма 
тела; трофоморфы: SF – сапрофаги, FF – фитофаги, ZF – зоофаги, + – альтернативный способ лова.  

Доминирующей по численности и самой разнооб-
разной группой являются насекомые – личинки и имаго, 
которые в среднем составили 79,0% от суммарной чис-
ленности сообщества. Следующей по значимости в со-
обществе группой являются пауки – 17,9% численности 
сообщества. Значительно реже встречаются губоногие 
многоножки, представленные собственно почвенным 

видом Pachymerium ferrugineum (2,2% численности) и 
подстилочным видом Lithobius forficatus, который обна-
ружен с помощью ловушек Барбера. Моллюски пред-
ставлены Cochlicopa lubrica и Succinella oblonga (0,9% 
численности сообщества). Среди всего сообщества поч-
венных животных личиночные стадии составляют 
40,1%. Личинки обнаружены только для насекомых, 
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среди них эта возрастная стадия составляет 73,6%. Наи-
более разнообразной и обильной группой насекомых 
являются чернотелки. Они представлены 9 видами. 
Наиболее многочисленны имаго Tentyria nomas и ли-
чинки Podonta daghestanica. Суммарная численность 
Tenebrionidae составляет 12,0 ± 3,1 экз./м2. Среди черно-
телок личинки составляют 40,4% численности. Семей-
ству Tenebrionidae в сообществе немного уступает се-
мейство Melolonthidae, которое представлено только 
личиночной фазой Anoxia pilosa (8,5 ± 1,4 экз./м2). Важ-
ным компонентом сообщества мезопедобионтов явля-
ются жужелицы (7 видов, 7,0 ± 1,3 экз./м2, среди кото-
рых 2,1% составляют личинки). В сборах установлены 
личиночные и имагинальные стадии Calathus ambiguus. 
Дополнительными способами лова установлены 
Calosoma inquisitor и вид, который включен в Красную 
книгу Украины – Carabus hungaricus (Brygadyrenko and 
Fedorchenko, 2008). Семейство Elateridae представлено 
двумя видами на личиночной фазе: Selatosomus aeneus и 
Cardiophorus cinereus (5,9 ± 1,4 экз./м2). С помощью ло-
вушек Барбера зарегистрирован Prosternon tessellatum. 
Также с помощью ловушек Барбера установлены два 

представителя семейства Dermestidae (Dermestes 
laniarius и D. undulates) и два представителя семейства 
Silphidae (Nicrophorus investigator и N. vespillo). Одним 
видом представлены семейства Byrrhidae, Chrysomelidae, 
Curculionidae, Staphylinidae, Lucanidae, Scarabaeidae, 
Asilidae, Tabanidae. До уровня семейства определены 
личинки семейства Noctuidae. Также следует отметить 
наличие в сообществе представителя позвоночных, ко-
торый по формальным признакам может быть отнесен к 
мезопедобионтам – чесночницу обыкновенную 
(Pelobates fuscus).  

В сообществе (рис. 1) по численности доминируют 
степанты (86,0%), значительно меньше сильвантов 
(19,0%). Пратанты и палюданты вместе составляют око-
ло 2,0% по численности. Гигроморфы представлены 
ксерофилами (81,0%) и мезофилами (17,0%). Гигрофилы 
составляют 2,0%. В топоморфической структуре преоб-
ладают эндогейные формы (62,0%), значительно меньше 
эпигейных (38,0%). Норники представлены только чес-
ночницей обыкновенной, которая зарегистрирована с 
помощью альтернативного способа отлова.  

 

St, 86%

Pr+Pal, 2%

Sil, 12%

 

Ms, 17%

Hg, 2%

Ks, 81%

 

Ep, 38%

End, 62%

 

Ценоморфы    Гигроморфы    Топоморфы  

 

MsTr; 37%MgTr; 3%

OlgTr; 60%

 

 

ZF, 48%

FF, 52%

 

B7; 23% A1+A2; 10%

A3; 35%B6; 18%

B4+B5; 14%

 

Трофоценоморфы    Трофоморфы    Фороморфы 

Рис. 1. Экоморфическая структура сообщества почвенной мезофауны: условные обозначения см. табл. 1  

В структуре трофоценоморф преобладают олиготро-
фоценоморфы (60,0%), значительно меньше мезотрофо-
ценоморф (37,0%) и эпизодически встречаются мегат-
рофоценоморфы (3,0%). Трофическая структура сооб-
щества представлена фитофагами (52,0%) и зоофагами 
(48,0%). Сапрофаги в сообществе установлены только 
при помощи альтернативных способов сбора.  

Преобладающими форморфами являются различные 
варианты активных прокладывателей ходов – В7 (С-об-
разная форма тела), В6 (роют норы с помощью конечно-

стей), В4 + В5 (перемещаются с изменением или без 
изменения толщины тела). Но наибольшую роль в со-
обществе играют фороморфы А3 (перемещение с помо-
щью существующей трещиноватости почвы, размеры 
тела больше полостей в подстилке или соизмеримые с 
крупными щелями или трещинами в почве).  

Эдафические характеристики могут рассматриваться 
как детерминанты экологического пространства сооб-
щества мезопедобионтов (табл. 2–4).  
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Таблица 2 
Твердость почвы (МПа) 

Корреляция с RLQ осями  
(только достоверные r на уровне р < 0,05) Глубина, см x ± SE CV, % 
1 2 3 4 

0–5  0,65 ± 0,02 26,8 – – 0,44 0,33 
5–10  0,95 ± 0,02 19,6 0,29 – 0,61 – 
10–15  1,34 ± 0,02 18,7 0,21 – 0,63 – 
15–20  1,73 ± 0,04 20,7 0,33 – 0,74 – 
20–25 2,11 ± 0,04 21,7 0,45 – 0,77 –0,23 
25–30 2,45 ± 0,06 26,4 0,55 – 0,78 –0,34 
30–35 2,79 ± 0,08 29,7 0,58 – 0,81 –0,43 
35–40 3,05 ± 0,09 28,8 0,62 – 0,82 –0,45 
40–45 3,38 ± 0,08 25,5 0,55 – 0,80 –0,44 
45–50 3,76 ± 0,08 22,7 0,54 – 0,79 –0,50 
50–55 4,16 ± 0,08 19,7 0,45 – 0,79 –0,46 
55–60 4,42 ± 0,07 16,0 0,45 – 0,85 –0,43 
60–65 4,55 ± 0,06 14,2 0,38 – 0,87 –0,42 
65–70 4,70 ± 0,06 13,0 0,25 – 0,90 –0,43 
70–75 4,73 ± 0,06 12,1 0,23 – 0,89 –0,37 
75–80 4,80 ± 0,06 12,9 0,28 – 0,91 –0,36 
80–85 4,74 ± 0,06 12,9 0,35 – 0,80 –0,42 
85–90 4,75 ± 0,06 12,7 0,25 – 0,88 –0,37 
90–95 4,75 ± 0,06 12,0 0,35 – 0,78 –0,39 
95–100 4,72 ± 0,05 11,6 0,51 – 0,85 –0,44 

 

Для твердости почвы на изучаемом участке харак-
терно монотонное увеличение с ростом глубины. В 
верхнем почвенном слое твердость в среднем составляет 
0,99–1,07 МПа, в нижнем – 3,82–4,15 МПа. Средние 
значения твердости почвы в пределах изучаемого поли-
гона в период проведенных исследований превышают 
критические для роста корневых систем растений (3,0–
3,5 МПа) (Medvedev, 2008) начиная с почвенных слоев 
35–40 см. Это позволяет предположить, что в пределах 
корнеобитаемого слоя почвы сформированы приемле-
мые условия по критерию твердости для роста травяни-
стых растений. Коэффициент вариации твердости почвы 
изменятся в пределах от 11,6% до 29,7%. В профильном 
распределении этого показателя наблюдаются два макси-
мума: на глубине 0–5 (26,8%) и 30–35 см (29,8%). После 
максимума на 30–35 см с увеличением глубины наблюда-

ется монотонное снижение коэффициента вариации твер-
дости почвы.  

Путем просеивания получено фракционирование изу-
ченной почвы (табл. 3). Формально просеивание по Сави-
нову дает возможность оценить агрегатную структуру 
почвы. Песчаные почвы являются дезагрегированными и 
фактически фракции имеют маркер механического соста-
ва почвы без тонкого фракционирования компонентов 
менее 0,25 мм. Песок мелкий и средний составляет осно-
ву фракционной структуры почвы (41,0 ± 1,3 и 46,7 ± 
1,2% соответственно). Менее значимые фракции характе-
ризуются большим уровнем вариабельности. Коэффици-
ент вариации почвенных фракций – 25,2–342,0%. Корни 
растений можно рассматривать как биотическую фрак-
цию в почвенной структуре. Этот показатель составляет 
13,8 ± 1,4% с коэффициентом вариации 101,2%.  

Таблица 3  
Эдафические характеристики пробного участка  

Корреляция с RLQ осями  
(только достоверные r на уровне Р < 0,05)  Характеристика x ± SE CV, % 

1 2 3 4 
Температура слоя почвы 5–7 см, ºС,  
02.07.2014, 9 ч 15 мин 

22,72 ± 0,27   12,2   0,83   0,37 0,26 –0,27 

08.07.2014, 9 ч 45 мин 22,01 ± 0,30   14,1   0,77   0,30 0,27 –0,21 
08.07.2014, 11 ч 15 мин 23,86 ± 0,36   15,5   0,77   0,37 0,33 –0,29 
SE температуры   1,50 ± 0,09   59,5   0,46   0,29 0,32 –0,22 
Влажность почвы, % (Moisture)   1,78 ± 0,15   85,6 –0,81 – –   0,29 
Плотность почвы, г/см3 (Density)   1,39 ± 0,02   14,2   0,68 – – –0,28 
Гравий 2,0–3,25 мм (Gravel_1)   1,46 ± 0,49 342,0 – – – – 
Гравий 1,0–2,0 мм (Gravel_2)   7,61 ± 1,14 153,3 – – – – 
Песок крупный 0,5–1,0 мм (Sand)   2,34 ± 0,30 129,1 – – – – 
Песок средний 0,25–0,5 мм (Silt) 46,71 ± 1,15   25,2   0,60   0,25 – –0,38 
Песок мелкий <0,25 мм (Loam) 41,00 ± 1,26   31,5 –0,25 – – – 
Корни, % (Roots) 13,83 ± 1,37 101,2 –0,40 –0,66 –   0,22 

 

Влажность верхнего почвенного слоя очень невелика 
и составляет 1,78 ± 0,15% с коэффициентом вариации 

85,6%. Температура почвы характеризуется коэффици-
ентом вариации 12,2–15,5%. Гораздо более высоким 
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уровнем вариабельности характеризуется изменчивость 
температуры во времени, выраженная с помощью стан-
дартного отклонения температуры в данной точке про-
странства по времени. Это свидетельствует о том, что 
разные сайты в пределах изученного полигона характе-
ризуются различной скоростью нагревания и остывания, 
что наряду с температурой как таковой можно рассмат-
ривать как отдельный экологический фактор, который, 
вероятно, может приводить к структурированию сооб-
щества почвенных животных.  

Растительность экспериментального участка можно 
охарактеризовать как такую, которая соответствует немо-
ральному климату (в среднем по сообществу Tm = 9,62) с 
фитоиндикационной оценкой обеспечением теплом 
48,1 ккал/см*см*год (табл. 4). Режим континентальности 
можно оценить как материковый/субконтинентальный 
(Kn = 10,1). Гумидность климата по данным фитоиндика-
ции можно оценить как среднестепную (Hd = 7,74). 
В среднем значение Om-шкалы находится на уровне 
10,97, что соответствует разнице между осадками и испа-
рением 54,85 мм/год. Это позволяет омброклимат охарак-
теризовать как гумидный. Как отмечено в работе Г.Н. Лы-

сенко и соавт. (Lisenko et al., 2010), морозность климата 
является одним из важнейших лимитирующих экологи-
ческих факторов, который прямо влияет на пространст-
венное распределение видов в растительных группиров-
ках, так как во многих случаях именно условия зимовки 
определяют возможность роста растений в том или ином 
экотопе. Значение Cr-фактора для растительности состав-
ляет 10,1, что соответствует температуре самого холодно-
го месяца 0,48 °С, которая характеризует мягкие и теплые 
зимы. Фитоиндикация общего солевого режима участка 
позволила установить, что изучаемый эдафотоп можно 
отнести к категории небогатых / довольно богатых почв. 
По фитоиндикационному оцениванию уровень азотного 
питания почвы можно определить как безазотные / очень 
бедные азотом. Эти почвы можно отнести к группе слабо-
кислых. По режиму освещения эдафотоп можно отнести к 
категории почв открытых пространств. Режим переменно-
сти увлажнения можно оценить как сильно переменный. 
Растения относительно содержания карбонатов относятся к 
преимущественно гемистенотопным акарбонатофилам. 
Относительно аэрации почвы растения относятся к геми-
стенотопным субаэрофилам (Ganga et al., 2015).  

Таблица 4  
Характеристики растительного покрова пробного участка  

Корреляция с RLQ осями  
(только достоверные r на уровне р < 0,05) Характеристика x ± SE CV, % 

1 2 3 4 
Фитоиндикационные шкалы Я. П. Дидуха (Diduh, 2011) 

Hd 7,74 ± 0,02 2,7 –0,49   0,45 – – 
ffl 9,42 ± 0,02 1,8   0,31   0,57 – – 
Rc 7,59 ± 0,02 2,2 –0,65 – –   0,25 
Sl 6,16 ± 0,02 3,1 – – –   0,32 
Ca 7,68 ± 0,01 1,7 – – –0,28   0,40 
Nt 2,87 ± 0,02 6,5 –0,45   0,32 – – 
Ae 4,42 ± 0,01 2,0 –0,46 –   0,23 – 
Tm 9,62 ± 0,01 0,7 –0,24 – – –0,21 
Om 10,97 ± 0,01 1,0 –   0,63   0,26 –0,21 
Kn 10,09 ± 0,01 1,1   0,51 – – – 
Cr 8,77 ± 0,00 0,5 – –0,34 – – 
Lc 9,33 ± 0,00 0,3 –0,32   0,45 – – 

Индексы, основанные на экоморфах А. Л. Бельгарда (Belgard, 1950) 
Трофоморфы (Troph_B) 1,30 ± 0,02 12,3 –0,48   0,54 – – 
Гигроморфы (Hygr_B) 1,93 ± 0,03 15,2 –0,20   0,56 – – 
Гелиоморфы (Hel_B) 3,94 ± 0,01   2,3   0,33 – –0,21 – 

Доля ценоморф А. Л. Бельгарда в растительном сообществе 
Пратанты (Pr) 0,05 ± 0,01 149,1 – –0,25   0,26 – 
Псаммофиты (Ps) 0,68 ± 0,03   41,1   0,83 – – –0,37 
Сильванты (Sil) 0,17 ± 0,03 176,6 –0,85 – –   0,36 
Степанты (St) 0,11 ± 0,01   69,5   0,33 –0,21 – –0,20 

Оси, полученные при многомерном шкалировании растительности (Ganga et al., 2015) 
MDS 1 0,00 ± 0,06 – –0,91 – –   0,31 
MDS 2 0,00 ± 0,04 – –   0,74 – – 
MDS 3 0,00 ± 0,03 –   0,20 – –   0,27 

 

В растительном сообществе представлены преиму-
щественно псаммофиты (68%), значительно реже встре-
чаются сильванты (17%) и пратанты (5%). Основываясь 
на трофической структуре растительности, можно ут-
верждать, что эдафотоп занимает промежуточное поло-
жение между олиго- и мезотрофными условиями, а 
представленные почвы можно оценить как переходные 
между бедными и среднебогатыми. Условия увлажне-
ния можно оценить как мезоксерофильные суховатые, а 

световой режим – как осветленный. Для оценки роли 
экоморф в описании пространственной структуры со-
обществ мезопедобионтов в качестве детерминантов 
экологического пространства использовали эдафические 
показатели и значения фитоиндикационных шкал, уста-
новленные в точках отбора почвенно-зоологических 
проб (табл. 4). Результаты RLQ-анализа представлены 
на рисунке 2. Установлено, что 90,02 % общей вариации 
(общей инерции) описывают первые четыре оси RLQ 
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(57,0, 16,7, 10,0 и 6,4% соответственно). Процедура 
randtest подтвердила значимость результатов RLQ-
анализа на Р-уровне 0,001. Анализ приведенных в таб-
лице 1 данных свидетельствует о важной роли почвен-
ных условий и структуры растительности как маркеров 
условий обитания почвенной мезофауны.  

RLQ-ось 1 отражает роль твердости почвы как фак-
тора структурирования экологического пространства 
мезопедобионтов от глубины 5–10 см вплоть до макси-
мальной измеренной глубины 100 см. Наибольшей кор-
реляцией с осью RLQ 1 характеризуется твердость на 
глубине 35–40 см. Эта ось сопряжена динамикой темпе-
ратурного режима, влажностью и плотностью почвы. 
Позитивные значения оси сопряжены с увеличением 
содержания фракции песка среднего, а негативные – с 
увеличением содержания фракций песка мелкого и рас-
тительных корней. Наиболее информационно важным 
маркером RLQ-оси 1 является фитоиндикационная шка-
ла кислотности почвы, а также доля в растительной 
группировке псаммофитов и сильвантов.  

RLQ-ось 2 не чувствительна к твердости почвы, но 
обусловлена температурным режимом и зависит от 

варьирования содержания корней в почве. Важным ас-
пектом варьирования экологических свойств эдафотопа, 
связанного с RLQ-осью 2, являются его влажность и 
режим варьирования влажности. Трофомоморфы и гиг-
роморфы А.Л. Бельграда также чувствительны к этой 
оси.  

RLQ-ось 3 отображает роль твердости почвы в 
структурировании экологического пространства поч-
венных животных. Отмечена тенденция увеличения ко-
эффициентов корреляции RLQ-оси 3 и показателей 
твердости почвы с глубиной. Необходимо отметить роль 
температуры почвы в идентификации RLQ-оси 3. Роль 
растительности в формировании RLQ-оси 3, очевидно, 
второстепенная.  

RLQ-ось 4 отражает противоположную динамику 
твердости почвы в верхних слоях (преимущественно 0–5 
см) с одной стороны и в более глубоких (начиная с 20–
25 см вплоть до 100 см) – с другой. Эта ось также чувст-
вительна к температуре, влажности и плотности почвы. 
Фитоиндикационными маркерами этой оси являются 
шкалы кальция и общей минерализации. Также ось чув-
ствительна к соотношению псаммофитов и сильвантов.  
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Рис. 3. Результаты анализа RLQ: ось абсцисс – RLQ-ось 1, ось ординат – RLQ-ось 2;  
a – веса точек отбора проб (R-матрица) по RLQ-осям; b – веса видов (Q-матрица) по RLQ-осям; c – корреляция главных 
компонент 1 и 2, полученных на основе факторного анализа переменных среды и RLQ-осей; d – корреляция переменных 

среды и RLQ-осей; e – корреляция главных компонент 1 и 2, полученных на основе факторного анализа экоморф  
и RLQ-осей; f – корреляция экоморф и RLQ-осей; g – гистограмма собственных чисел  

RLQ-оси могут использоваться для классификации 
видов почвенной мезофауны (рис. 4). Следует отметить, 
что RLQ-оси ординируют сообщество с учетом взаимо-
связи почвенных животных с факторами среды и их 
экоморфическими особенностями. Мы остановились на 
решении, включающем четыре кластера почвенных бес-
позвоночных, которые обозначили как функциональные 
группы А, B, C и D (рис. 4). Наряду с интерпретацией 

RLQ-осей в терминах R-таблицы (признаки среды) эти 
оси можно интерпретировать в терминах Q-таблицы.  

Крайние положения в диапазоне изменчивости RLQ-
оси 1 занимают кластеры В и С. Кластер В представлен 
преимущественно личинками чернотелок, пилюльщиков 
и жуков-слоников. Представители этого кластера пред-
почитают более твердые почвы, с более высокими тем-
пературами и высокой вариабельностью температурного 

g 

a 

b 

c d f e 
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режима. Представители кластера В занимают позиции, 
где доминируют псаммофиты. Ключевой экологической 
особенностью кластера В является фитофагия его пред-
ставителей, как и то, что характерными являются виды, 
относящиеся к преимущественно фороморфе В7 – ак-
тивные прокладыватели ходов с С-образной формой 
тела. С-образная форма тела является важнейшей адап-
тацией для существования в условиях плотного и сухого 
субстрата (Gilarov, 1949). Кластер С представлен имаго 

стафилинид, жужелиц, личинками жужелиц, пауками, 
личинками табанид, губоногими многоножками и ли-
чинками жуков-щелкунов. Общей экологической осо-
бенностью этой группы является хищничество, то, что 
эти животные являются пратантами и относятся к форо-
морфе А2 – перемещаются с помощью существующей 
трещиноватости почвы при размерах тела, соизмеримых 
с трещиноватостью. Представители кластера С тяготеют 
к более влажным сайтам с менее твердыми почвами.  

 

Рис. 4. Кластерный анализ структуры животного населения мезопедобионтов  
(метод Варда, эвклидова дистанция): A, B, C и D – функциональные группы  
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Рис. 5. Расположение функциональных групп мезопедобионтов в пространстве RLQ-осей (верх)  
и экоморфические маркеры RLQ-осей (низ): слева – оси 1 и 2, справа – оси 3 и 4; обозначение кластеров – рис. 4  

Кластеры С и В разобщены RLQ-осью 1, но занима-
ют позитивный полюс RLQ-оси 2 и противопоставляют-
ся кластерам А и D. Экологическая область представи-

телей класса А весьма обширна, что свидетельствует об 
экологической пластичности видов, которые этот кла-
стер составляют. Экологические особенности предста-

B C D A 
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вителей кластера А объясняются RLQ-осью 4, по кото-
рой этот кластер четко обособлен от остальных (рис. 5). 
Кластер А представлен сильвантами, фороморфами В4 и 
В5. Этот кластер естественно сопряжен с сайтами, где 
также преобладают сильванты среди растений. Оценка 
расположения по RLQ-оси 4 указывает на то, что эколо-
гические особенности кластера D состоят в большей 
гигрофильности и в том, что среди видов кластера наи-
более типичными являются фороморфы В6.  

Важную информацию предоставляет пространствен-
ное варьирование RLQ-осей (рис. 6). В пространстве 
RLQ-оси формируют независимые и специфичные пат-
терны различного масштабного уровня.  

RLQ-ось 1 фактически делит изучаемый полигон на 
две соразмерные области. Одна область, представленная 
псаммофитной растительностью, формирует подножие 
дюнных всхолмлений, на вершине которых размещены 
чернокленовые кусты. Генезис дифференциации эколо-
гических условий, обусловленных RLQ-осью 1, очевид-
но, имеет геоморфологическую природу.  

RLQ-ось 2 также делит полигон на две относительно 
соразмерные области, которые не различаются по твердо-
сти почвы, но различаются по температурному режиму. 
Можно предположить, что мы имеем дело с пертинент-
ным влиянием лесной растительности, под кронами кото-
рой наблюдается снижение вариабельности температуры 
почвы. Эта гипотеза полностью согласуется с результата-
ми фитоиндикации, которые свидетельствует у снижении 
уровня освещенности в области пониженных температур 
и снижении индекса переменности увлажнения.  

RLQ-ось 3 указывает на наличие локальных возму-
щений экологической обстановки, обусловленных 
уменьшением твердости почвы. На указанный тренд 
изменчивости экологических свойств почвенные живот-
ные реагируют, но эта ось не позволяет четко диффе-
ренцировать отдельные кластеры почвенных животных. 
Реакция сообщества мезопедобионтов на характеристи-
ки, сопряженные с RLQ-осью 3, является количествен-
ной и не приводит к качественным перестройкам струк-
туры сообщества.  

 

 
Рис. 6. Пространственное варьирование RLQ-осей  

Локалитеты, сформированные вследствие простран-
ственного варьирования RLQ-оси 4, образуют конфигу-
рацию, которую можно охарактеризовать как мозаику. 
Элементы мозаики имеют особенности профильного рас-
пределения твердости почвы, но главная особенность 
состоит в ценоморфическом своеобразии растительного 
покрова: это антагонистические отношения лесной и пес-
чано-степной растительности. Только на ограниченных 
участках изученного полигона формируются микроусло-
вия, благоприятные для развития лесного круговорота, 
который проявляет себя на уровне фито- и зооценоза.  

Обсуждение  

Сообщество животных – обитателей дерново-боровой 
почвы характеризуется численностью 68,9 ± 14,6 экз./м2 и 

представлено 20 видами, 8 форм определены до уровня 
рода, семейства или отряда. Два вида представлены личи-
ночной и имагинальными фазами (Anatolica eremita и 
Calathus ambiguus). Учет животных альтернативными 
способами позволил расширить список до 38 видов либо 
форм видового уровня. Можно признать, что уровень 
численности и разнообразия для дерново-боровой почвы 
на арене является невысоким (если сравнивать с другими 
типами почв арены р. Днепр). Численность мезопедоби-
онтов лугово-болотной почвы составляет 197,5 экз./м2, а 
видовое богатство – 59 видов; лесной почвы – 
247,6 экз./м2, 50 видов, луговой почвы – 254,6 экз./м2, 
47 видов (не опубликованные данные). Более низкая чис-
ленность сообщества и обедненное разнообразие позво-
ляют рассматривать экотоп, представленный дерново-
боровой почвой на арене, как весьма экстремальное ме-
стообитание. Значительно упрощенные сообщества под-
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стилочных макробеспозвоночных характерны для олиго-
трофных песчаных почв (Brygadyrenko and Solovjov, 2007; 
Brygadyrenko, 2015). Этот результат подтверждается уп-
рощенной экологической структурой сообщества. Преоб-
ладающий экологический облик сообщества можно оха-
рактеризовать как степной, ксерофильный, олиготрофо-
ценоморфичный. В топоморфической структуре отсут-
ствуют норники, а в трофоморфической – сапрофаги. 
Только дополнительные сборы альтернативными мето-
дами позволили установить в сообществе наличие сапро-
фагов и норников. Последняя экологическая группа пред-
ставлена чесночницей обыкновенной. Фороморфическая 
структура сообщества отличается наибольшим разнооб-
разием. В ней соразмерно представлены различные стра-
тегии перемещения в почве. С одной стороны, мы видим 
различные способы перемещения герпетобионтных жи-
вотных, преимущественно имаго насекомых, которые в 
целом отличаются значительным миграционным потен-
циалом. Это обстоятельство актуализирует исторические 
причины в формировании изучаемого сообщества (Drake, 
1990; Weslien et al., 2011). С другой стороны, в сообщест-
ве представлены различные стратегии перемещения в 
почве, что позволяет предположить либо наличие детер-
министских причин (Chase, 2003), либо тех, которые обу-
словлены структурированием экологической ниши 
(Hutchinson, 1957).  

Регулярная сетка, по которой отобраны пробы с уче-
том их локальных координат, дает возможность для изу-
чения пространственной вариации экологической струк-
туры сообщества во взаимосвязи с экологическими 
факторами. Факторы среды описаны двумя группами 
показателей. Это эдафические свойства и значения фи-
тоиндикационных шкал. Структура сообщества мезопе-
добионтов представлена как классическая матрица: ви-
ды / точки отбора проб. Экология сообществ в большей 
степени фокусируется не на таксономических особенно-
стях, а на биологических свойствах (traits) видов 
(Seebacher et al., 2012). В качестве таких особенностей 
могут выступать экоморфы почвенных животных 
(Zhukov et al., 2015). Прямой функциональный анализ 
связи биологических свойств видов с переменными сре-
ды посредством данных по численности видов требует 
объединения трех матриц данных (Dray and Legendre, 
2008). Такая задача может быть выполнена с помощью 
RLQ-анализа (Dolédec et al., 1996).  

Ключевым аспектом структурирования сообщества 
почвенной мезофауны является дифференцирование по 
трофическому признаку. Ось RLQ-1 ординирует сообще-
ство, различая фитофагов с одной стороны, а зоофагов – с 
другой. Эта ординация сопряжена с изменчивостью твер-
дости почвы по всему профилю, температуры, влажности 
и плотности почвы. Указанный градиент может быть ин-
терпретирован с помощью фитоиндикационных шкал и 
экоморф растений А.Л. Бельгарда. Фитофаги более ха-
рактерны для участков со степной псаммофитной расти-
тельностью, а зоофаги – для участков с преобладанием 
сильвантов. Прочие растительные характеристики рас-
ширяют объем экологического описания различий, кото-
рые отражаются RLQ-осью 1. Степные псаммофитные 
участки характеризуются большей освещенностью, а лес-
ные – трофностью и влажностью. Направление варьиро-
вания влажности эдафотопа подтверждается как по рас-

тительным показателям (гигроморфы А.Л. Бельгарда и 
фитоиндикационные шкалы Я.П. Дидуха), так и прямыми 
измерениями влажности почвы.  

Ось RLQ-2 отражает более сложное согласование 
экологических характеристик почвенных животных. 
Позитивный полюс RLQ-оси 2 отражает то обстоятель-
ство, что целостную группировку мезопедобионтов 
представляют ксерофильные олиготрофоценоморфы, 
эндогейные, которые относятся к фороморфе В4 и В6. 
Эта группировка противопоставлена другой, характер-
ными особенностями которой является эпигейность, 
мезофилия, мегатрофоценоморфичность и принадлеж-
ность к фороморфе В5. В свою очередь, RLQ-ось 3 про-
тивопоставляет сильвантов и степантов, а RLQ-ось 4 – 
ксерофильных эндогейных животных – гигрофильным. 
Согласованные изменения экоморфической структуры, 
которые сопровождаются изменчивостью свойств сре-
ды, приводят к возможности выделения функциональ-
ных групп на основе RLQ-осей.  

Функциональные группы включают в себя виды без 
учета их филогенетических связей с подобными экофи-
зиологическими особенностями и свойствами жизнен-
ного цикла, которые реагируют сходным образом на 
действие факторов окружающей среды и оказывают 
подобное воздействие на функционирование экосисте-
мы (Lavorel and Garnier, 2002; Ni, 2003; Moonen and 
Barberi, 2008; Franks et al., 2009).  

Установлены четко обозначенные функциональные 
группы почвенных животных. Функциональный аспект 
группировок усиливается с учетом роли почвенных жи-
вотных в процессах почвообразования. В этой связи 
следует говорить не только о влиянии свойств среды на 
пространственную и функциональную организацию 
сообщества мезопедобионтов, но и о структурирован-
ном воздействии обитателей почвы на почвенные режи-
мы. Важным фактором структуры сообщества мезопе-
добионтов дерново-боровой почвы является отношение 
животных к режиму влажности. Фитофагия является 
важной адаптацией к дефициту влаги (Gilyarov, 1970). 
Свидетельством этого является конфигурация осей 
RLQ-1 (фитофагия – хищничество) и RLQ-2 (ксеро-
фильность – мезофильность), которая приводит к фор-
мированию функциональной группы В (ксерофильные 
фитофаги), С (хищники – пратанты) и А (эпигейные 
формы, среди которых преобладают мезофилы). Функ-
циональная группа D представлена моллюсками. Эти 
кальцефильные животные очень редки в условиях вы-
щелоченных дерново-боровых почв.  

Организация сообщества почвенных животных в эко-
логическом пространстве, заданном осями RLQ, может 
быть отображена в виде закономерного варьирования 
RLQ-осей в географическом пространстве. Каждая RLQ-
ось представляет собой, как это следует из математиче-
ской природы этой генерализации, независимый аспект 
согласованного варьирования структуры сообщества поч-
венных животных, свойств среды и экоморфических осо-
бенностей мезопедобионтов. В экологическом простран-
стве сообщество может быть представлено как 
совокупность некоторого числа образований – функцио-
нальных групп. В географическом пространстве моделью 
структуры населения является композиция различных 
функциональных групп, которая возникает как результат 
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континуального наложения различных трендов. Природа 
этих трендов различна, на что проливает свет рассмотре-
ние пространственных паттернов RLQ-осей. Геоморфо-
логические причины являются наиболее вероятным ме-
ханизмом возникновения согласованной изменчивости 
почвенных свойств и особенностей животного населения 
и растительного покрова, которые отображаются RLQ-
осью 1. Нельзя исключать рельефной компоненты в ди-
намике RLQ-оси 2, но наиболее важной является компо-
нента, обусловленная конфигурацией растительного по-
крова. RLQ-оси 1 и 2 отражают тренды, которые 
простираются в пределах всего полигона. Эти тренды 
находят свое отражение в экоморфической структуре 
сообщества почвенных животных. В свою очередь, RLQ-
оси 3 и 4 отражают особенности меньшего пространст-
венного масштаба. RLQ-ось 3 не приводит к дифферен-
циации функциональных групп. RLQ-ось 4 дополняет 
обособленность функциональной группы А, которая дос-
таточно четко обозначена уже в пространстве RLQ-осей 1 
и 2. Именно RLQ-оси 3 и 4 формируют пространственные 
структуры, которые в наивысшей степени могут быть 
обозначены как мозаичные.  

Выводы  

Экотоп, представленный дерново-боровой почвой на 
арене, представляет собой экстремальное местообитание 
для почвенных животных по сравнению с другими поч-
вами арены. Преобладающий экологический облик сооб-
щества можно охарактеризовать как степной, ксерофиль-
ный, олиготрофоценоморфичный. В топоморфической 
структуре отсутствуют норники, а в трофоморфической – 
сапрофаги.  

Ключевым аспектом структурирования сообщества 
почвенной мезофауны является дифференцирование по 
трофическому признаку. Ось RLQ-1 ординирует сообще-
ство, различая фитофагов, с одной стороны, а зоофагов – с 
другой. Эта ось сопряжена с изменчивостью твердости 
почвы по всему профилю, температуры, влажности и 
плотности почвы. Фитофаги более характерны для участ-
ков со степной псаммофитной растительностью, а зоофа-
ги – для участков с преобладанием сильвантов.  

Ось RLQ-2 отражает более сложное согласование 
экологических характеристик почвенных животных. 
Позитивный полюс RLQ-оси 2 связан с целостной груп-
пировкой мезопедобионтов, представленной ксерофиль-
ными олиготрофоценоморфами, эндогейными, которые 
относятся к фороморфе В4 и В6. Этой группировке про-
тивопоставлена другая, характерными особенностями 
которой являются эпигейность, мезофилия, мегатрофо-
ценоморфичность и принадлежность к фороморфе В5.  

В экологическом пространстве сообщество может 
быть представлено как совокупность некоторого числа 
образований – функциональных групп. Организация со-
общества почвенных животных в экологическом про-
странстве, заданном осями RLQ, может быть отображена 
в виде закономерного варьирования RLQ-осей в геогра-
фическом пространстве. Каждая RLQ-ось представляет 
собой независимый аспект согласованного варьирования 
структуры сообщества почвенных животных, свойств 
среды и экоморфических особенностей мезопедобионтов.  
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Просторовий розподіл воронових  
в умовах трансформованих ландшафтів Житомирської області  

О.В. Мацюра1, А.А. Зимароєва2
5 

1Алтайський державний університет, Барнаул, Росія  
2Житомирський національний агротехнологічний університет, Житомир, Україна  

Протягом 2009–2012 рр. досліджено просторовий розподіл воронових птахів у Житомирській області відповідно до градієнта 
антропогенного навантаження та сезонів року. У Житомирській області зустрічаються шість видів воронових птахів: сіра ворона, 
ворон, грак, галка, сойка, сорока. Середня щільність граків у 2009–2010 рр. становила 50,1 ос./км2, у 2010–2011 рр. – 58,3, у 2011–
2012 рр. – 59,4 ос./км2. Збільшенню чисельності та подальшій урбанізації сірої ворони, на нашу думку, сприяє велика кількість 
кормів антропогенного походження у вигляді харчових і господарських відходів. Це дозволяє птахам пережити суворі зимові по-
годні умови. Інтенсивне збільшення чисельності популяцій сірої ворони стримує конкуренція з боку грака. За період досліджень 
помітно змінилася щільність галки у містах, що свідчить про зростання міських популяцій і доводить, що в умовах Житомирської 
області галка – типовий синурбаніст. Сойка активно заселяє всі типи населених пунктів області, триває її входження до найбільш 
перетворених людиною ландшафтів (великі міста), де чисельність виду з року в рік зростає. Це свідчить про активну синантропі-
зацію сойки. Середня щільність крука за три роки досліджень суттєво не змінилася, хоча спостерігається її незначне підвищення: 
від 1,2 ос./км2 у 2009–2010 рр. до 1,5 ос./км2 у 2011–2012 рр.  

Ключові слова: воронові птахи; щільність; антропогенне навантаження; урбанізація; чисельність; Житомир; Україна  

Spatial distribution of Corvidae in transformed landscapes of Zhytomyr region  

A.V. Matsyura1, A.A. Zimaroyeva2 
1Altai State University, Barnaul, Russia  

2Zhytomyr National Agrotechnological University, Zhytomyr, Ukraine  

The spatial distribution and abundance of Corvidae species was studied in Zhytomyr region with a focus on rural and urban differences 
in the studied parameters. We selected Rook (Corvus frugilegus L.), Western Jackdaw (C. monedula L.), Hooded Crow (C. cornix L.), 
Eurasian Magpie (Pica pica L.), Eurasian Jay (Garrulus glandarius L.), and Common Raven (Corvus corax L.). All observations were made 
during 2009–2012. During the study period some 38 survey paths of more than 8,000 km were surveyed in 21 settlements of Zhytomyr re-
gion, among them 13 were in Zhytomyr city. The aim of our study was to establish the number and density of Corvidae in different seasons 
in the settlements of Zhytomyr region along a rural-urban gradient. The average density of Rooks was 55.9 ind./km2. We also found a strong 
correlation between Rook density and the rural-urban gradient and observed that the number of Rooks wintering in cities significantly 
increased due to the influx from villages. The peak number of Rooks in villages was registered in the breeding and post-breeding season 
while in the cities it was high in winter and during the spring migration. The average density of Eurasian Magpie in the study area was 
8.7 ind./km2 and had a weak correlation with the urban-rural gradient. The density of Eurasian Magpies in urban areas differs significantly 
only from the density of birds in villages with a population of ca. 1,000 people. The density of Magpies varied insignificantly within a 
narrow range during the three years of research, remaining relatively stable, which suggests that the species successfully adjusts to conditions 
in transformed landscapes. The urban-rural gradient significantly affects the density of Hooded Crows. The average density of birds in towns 
was 6.6 ind./km2. In breeding period the urban birds had a low density and rural crows, on the contrary, had a high density, the density of 
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birds in the nesting period was greater than in autumn and winter, due to the distribution of birds in their breeding territories and the start of 
the reproductive cycle. The average density of Eurasian Jackdaw was 9.7 ind./km2 and the rural-urban gradient significantly affected the 
number of birds. For jackdaws we registered high annual population dynamics. The peak number of birds was observed in the winter period 
in cities and small towns while in villages it was registered in the breeding and post-breeding season. The average density of Eurasian Jay 
was 2.4 ind./km2 and varied significantly in different settlements, although the fluctuation range was small (0.1–9.3 ind./km2). The number of 
this species naturally decreases along the gradient of landscape transformation. The highest average density was typical in small villages 
(4.9 ind./km2) and the lowest was found in medium-sized cities (1.5 ind./km2). We have identified certain patterns in the seasonal dynamic of 
Eurasian Jays relative to the type of settlement. In urban areas the birds’ density was much higher in winter compared to the nesting period, 
and in villages we observed the reverse situation. The average density of Common Raven was 1.3 ind./km2. The highest density was 
registered in small villages and was 2.2 ind./km2, and the smallest in the villages of urban type (0.6 ind./km2). The urban-rural gradient 
significantly affected the spatial distribution of Common Raven, but we cannot state that this bird increased or decreased its number along 
the gradient of urbanization, since the value of this indicator also depended on habitat conditions in specific settlements. The spatial 
distribution of Common Ravens varied seasonally and the highest density was typical in winter due to food migrations to human settlements.  

Keywords: Corvidae; density; anthropogenic pressure; abundance; urbanization; Zhytomyr; Ukraine  

Вступ  

Птахи – невід’ємна частина багатьох екосистем, яка 
швидко реагує на вплив різноманітних чинників середо-
вища. Це досить пластична група хребетних тварин, що за 
впливу антропогенних чинників може набувати нових 
адаптацій та змінювати характер розподілу на антропо-
генних територіях (Bonier et al., 2007; Blair and Johnson, 
2008; Croci et al., 2008; Catterall, 2009; Evans et al., 2010; 
Conole and Kirkpatrick, 2011). Птахи як обов’язковий ком-
понент тваринного населення міст залучаються до 
процесів синантропізації та урбанізації, проте законо-
мірності формування орнітокомплексів на антропогенно 
трансформованих територіях досліджені недостатньо, 
тому потребують детального вивчення (Rakhimov, 2002; 
Kark et al., 2007; Kath et al., 2009; Gonzalez-Oreja, 2011; 
Bobyliov et al., 2014; Matsyura et al., 2015a, 2015b).  

Виділяють п’ять категорій, що відображають послі-
довні стадії процесу синантропізації (синурбізації) птахів: 
сезонні синантропи – птахи, які відвідують населені пунк-
ти, але розмножуються тільки за межами антропогенного 
ландшафту; пасивні синантропи – види птахів, які гніз-
дяться у біотопах населених пунктів, близьких до при-
родних; факультативні синурбаністи – птахи, які розмно-
жуються в населених пунктах; розвинені синурбаністи – 
птахи, понад чверть популяції яких мешкають на високо-
урбанізованих ділянках і які характеризуються певними 
біологічними відмінностями від птахів природних 
біотопів; екстремальні (повні) синурбаністи – птахи, ос-
новна частина популяцій яких розмножується винятково 
в населених пунктах (Andersen and Hoerschelmann, 1992; 
McGowan, 2001; Bonier et al., 2007; Blair and Johnson, 
2008; Croci et al., 2008; Kark et al., 2007; Kath et al., 2009). В 
умовах інтенсивного господарського освоєння людьми 
природних ландшафтів обов’язкова складова орнітоком-
плексів урбанізованих територій – воронові птахи (Kark et 
al., 2007; Konstantinov et al., 2007; Evans et al., 2010; 
Gonzalez-Oreja, 2011).  

Воронові віддають перевагу антропогенним ландшаф-
там і вдало адаптуються до життя в них завдяки своїй 
унікальній екологічній пластичності – широкому діапа-
зону модифікацій у випадку зміни умов існування. Ці пта-
хи можуть займати екологічні ніші зі значними коливан-
нями температур, а їх загальний високий метаболізм 
сприяє формуванню всеїдності та екологічної пластич-
ності (Gavrilov, 2004). Багато представників воронових у 
різноманітних ділянках їх ареалів проявляють синан-

тропні тенденції: освоюють антропогенні ландшафти, є 
численними у межах міст, а тому спричиняють проблеми 
для комунальних і санітарно-епідеміологічних служб у 
місцях їх масових скупчень (Boyko et al., 2009). Накопи-
чена велика кількість праць, що стосуються екології во-
ронових птахів в антропогенних ландшафтах (Shochat et 
al., 2006; Marzluff and Rodewald, 2008; Møller, 2009; 
McDonnell et al., 2012; Leveau, 2013; Robertson et al., 2013). 
Оскільки контакти воронових із людиною набувають усе 
більш щільного характеру, важливим стає комплексне та 
всебічне вивчення цієї групи птахів (Tratalos et al., 2007; 
Luck and Smallbone, 2010; McDonnell et al., 2012; Ramalho 
and Hobbs, 2012; McDonnell and Hahs, 2013; Mikami and 
Nagata, 2013; Robertson et al., 2013; Kunakh et al., 2014). 
Інтерес до вивчення воронових пов’язаний не тільки з їх 
великим систематичним і екологічним різноманіттям, а і 
зі складною поведінкою та великим практичним значен-
ням (Ramalho and Hobbs, 2012; Leveau, 2013; Mikami and 
Nagata, 2013; Robertson et al., 2013).  

Дослідження, пов’язані з вивченням родини вороно-
вих птахів в антропогенних та природних ландшафтах 
України, мають фрагментарний характер. Екологія роди-
ни розглядалась у контексті загальних проблем орніто-
фауни країни та детально майже не вивчалась. Є праці, в 
яких наводяться дані щодо чисельності або щільності окре-
мих видів Corvidae у різних регіонах України (Ilynskiy, 
2008, 2009; Loparev and Janysh, 2010; Listopadskiy, 2015). 
Воронові птахи м. Житомир майже не досліджені.  

Мета нашого дослідження – встановити чисельність 
та щільність воронових птахів у різні періоди року в 
населених пунктах Житомирщини, які мають різний 
ступінь антропогенного перетворення ландшафту.  

Матеріал і методи досліджень  

Виділено п’ять типів біотопів у межах м. Житомир та 
приміські «зелені зони» (змішані ліси, лісопарки та во-
дойми). До біотопів у межах міської забудови належать 
стара забудова (дво-п’ятиповерхова), багатоповерхова 
забудова (дев’яти-чотирнадцятиповерхова), індивідуальна 
забудова, біотопи зі штучними зеленими насадженнями 
(парки, сквери, бульвари), вбудовані в архітектуру міста, 
індустріальний ландшафт. Виділення цих біотопів 
базується на співвідношенні різних типів забудови, її 
розташуванні в межах міста, а також на ступені озеленен-
ня біотопів та на рівнях антропогенного впливу на біотоп 
(щільність населення тощо).  
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На локальному рівні (у межах міста) градієнт 
урбанізації (щільність населення) зростає у такому на-
прямку: приміські зелені зони (ліси, прирічкові біотопи, 
поля – буферні зони, які тісно пов’язані з містом госпо-
дарською діяльністю та потоком рекреантів) – промисло-
ва забудова (індустріальний ландшафт) – індивідуальна 
забудова – міські парки, сквери, бульвари, сади – типова 
багатоповерхова забудова.  

Градієнт антропогенного навантаження між містами 
та сільськими біотопами поданий у вигляді бальної 
оцінки: 1 – малі села, 2 – середні села, 3 – великі села, 4 – 
селища міського типу, 5 – малі міста, 6 – середні міста, 7 – 
велике місто.  

Об’єктом досліджень – такі види воронових птахів: 
грак (Corvus frugilegus L.), галка (C. monedula L.), сіра 
ворона (C. cornix L.), крук (C. corax L.), сорока (Pica pica 
L.) та сойка (Garrulus glandarius L.).  

В основу роботи покладено результати польових 
досліджень, проведених із вересня 2009 по серпень 
2012 року в містах і селах Житомирської області. Облік 
воронових птахів проведено на 38 маршрутах (13 з яких – 
у м. Житомир) у 21 населеному пункті Житомирщини. 
За цей період проведено понад 8 000 км маршрутних обліків.  

Неоднорідність міського середовища існування та 
відсутність детально розроблених методик обліку птахів 
у містах унеможливлює використання якоїсь однієї ме-
тодики для визначення чисельності орнітофауни 
(Bokotey, 1993). Слід враховувати, що кожен тип забу-
дови, а також території зелених насаджень потребує 
свого особливого підходу. Зважаючи на це, ми скори-
сталися диференційованим підходом. У межах міської 
забудови обліки проводили на трансектах зі змінною 
шириною облікової смуги (оскільки на різних ділянках 
маршруту відстані між будівлями різняться), тобто фак-
тично на серії фіксованих майданчиків, що межують 
один з одним (Ravkin and Chelintsev, 1990).  

Для птахів, які траплялися на маршруті в польоті, 
щільність населення розраховували за формулою Яппа 
(Guziy, 1993; Bibby et al., 1992):  

,

 
де N – кількість особин/км2, n – кількість птахів, що ле-
тять, R – радіальна дальність виявлення особини або гру-
пи особин (км), t – час спостереження (год.), v1 – 
швидкість польоту птаха (для сірої ворони – 50 км/год, 
для інших – 30 км/год), v2 – швидкість руху спостерігача 
(км/год).  

Загальну щільність розраховували як суму 
щільностей птахів, що сидять, та тих, які летять.  

Ширина трансекти в середньому дорівнювала в ме-
жах масивів старої багатоповерхової (три- – п’ятиповер-
хової) забудови 60 м, у межах індивідуальної забудови – 
100 м, серед новобудов (дев’яти- – чотирнадцятиповер-
хових) – 80 м, у промисловій зоні – 200 м, у парках, 
скверах і на бульварах – 300 м (Matsyura, 2015).  

У міських парках, лісопарках і на пустирях птахів 
підраховували без обмеження ширини облікової смуги 
інтервальним методом. Цю саму методику застосовува-
ли для обліку птахів у сільських населених пунктах. Пе-
рерахунок отриманих показників щільності на площу 
(кількість особин на 1 км2) здійснювали за середньою 

дальністю виявлення птахів (Ravkin and Chelintsev, 1990) 
із застосуванням стандартної перерахункової формули:  

,
  

де n1–n4 – кількість особин, які зареєстровані у смугах 
виявлення, відповідно 0–25, 25–100, 100–300 та 300–
1000 м; 40, 10, 3 та 1 – коефіцієнти для перерахунку, а L – 
пройдена відстань (км).  

Для птахів, які траплялись у польоті, підрахунок 
щільності проводили за такою формулою:  

,
  

де t – час спостереження (год), v – швидкість польоту пта-
ха (для сірої ворони – 50 км/год, для інших – 30 км/год).  

У гніздовий період враховували всіх зустрітих птахів 
та всі гнізда, що траплялися під час проходження мар-
шруту, з метою визначення щільності окремих видів 
птахів, котрі гніздяться, та загальної щільності воронових.  

З огляду на особливості клімату регіону проведення 
досліджень, а також на сезонні ритми, притаманні саме 
вороновим птахам на території області, у рамках річного 
циклу виділили декілька періодів: зимовий (1 листопада – 
15 лютого), передгніздовий (16 лютого – 30 березня), 
гніздовий (1 квітня – 30 червня), період літніх кочівель 
або післягніздовий період (1 липня – 31 серпня) та 
період осінніх міграцій (1 вересня – 30 жовтня). Сезонну 
динаміку орнітофауни населених пунктів розглядали 
відповідно до виділених періодів.  

Статистична обробка даних проведена в пакеті 
Statsoft Statistica 6.0.  

Для визначення нормальності розподілу застосовува-
ли тест Колмогорова – Смірнова. У роботі прийнято 5% 
рівень значущості. Різниця між середніми вважалася 
вірогідною, якщо її імовірність P < 0,05. Оцінку тісноти 
лінійного зв’язку здійснювали за допомогою кореляцій-
ного аналізу, при цьому застосовували коефіцієнт коре-
ляції Пірсона.  

Для встановлення достовірної статистичної різниці 
між вибірками застосовували t-критерій Стьюдента для 
незалежних вибірок та критерій Фішера. Якщо розподіл 
вибірки визначено як не нормальний використовували 
непараметричні тести, зокрема критерій Манна – Уїтні. 
Рівняння регресії для щільності воронових птахів у 
різних населених пунктах і значення коефіцієнтів розра-
ховано за допомогою програми Curve Expert 1.4.  

Результати та їх обговорення 

Щільність та розподіл грака 
Середня щільність граків становить 55,9 ос./км2 (n = 

2 924; SD = 94,2) і коливається від 0,4 ос./км2 у малому 
селі Стара Олександрівка до 79,0 ос./км2 в обласному 
центрі – м. Житомир. Обраховані нами щільності 
популяцій грака не підпорядковуються нормальному 
розподілу (Kolmogorov – Smirnov test; d = 0,28; Р < 0,01).  

За допомогою кореляційного аналізу достовірно вста-
новлено (P < 0,05), що між щільністю граків і градієнтом 
антропогенного навантаження існує прямий лінійний 
зв’язок. Зі збільшенням градієнта щільність грака зростає, 
що свідчить при високий рівень синантропізації грака в 
Житомирській області. Найбільша середня щільність 
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граків характерна для міст і зафіксована у м. Житомир 
узимку 2012 року.  

У результаті аналізу отриманих даних у програмно-
му середовищі Curve Expert 1.4 встановлено залежність 
між щільністю та градієнтом антропогенного наванта-
ження на екосистеми, виражену рівнянням (1):  

                        (1)  
де a = 7,44, b = –1,65, c = 1,1, коефіцієнт кореляції – 0,99, 
стандартне відхилення – 1,7.  

Щільність граків значно варіює в різних типах населе-
них пунктів (P < 0,05; F = 13,4) і не завжди 
підпорядковується загальним лінійним закономірностям 
зміни щільності у градієнті антропогенного навантажен-

ня. Найбільшу щільність граків у населених пунктах 
зареєстровано у зимовий період. Максимальну кількість 
граків узимку спостерігали в містах, насамперед, у м. Жи-
томир. Середня зимова щільність граків у Житомирі за 
2009–2012 рр. склала 182,4 ос./км2. Збільшення чисель-
ності грака в містах України узимку пов’язане з міграцією 
граків із північно-європейських популяцій. Частка граків, 
які не покидають на зиму район свого гніздування (на-
родження), зросла, і це стосується не тільки дорослих 
птахів, а і молодих (Poluda and Tsukanova, 2012).  

Кількість граків, які зимують у містах, істотно збіль-
шується за рахунок їх притоку із приміських сіл на зимів-
лю у міста: кількість птахів у сільських населених пунк-
тах узимку зменшується, а в містах збільшується (рис. 1).  
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Рис. 1. Зміна щільності граків по місяцях року в сільських і міських населених пунктах  
(тут і далі наведено середнє значення та стандартне відхилення)  

Показове те, що динаміка чисельності відрізняється у 
різних типах населених пунктів. Пік чисельності грака у 
селах припадає на гніздовий та післягніздовий періоди, а 
у містах – на зимовий і період весняної міграції. Така 
ситуація може бути пов’язана з кочівлями воронових, 
оскільки узимку воронові переміщуються із сіл у міста, де 
є достатня кількість кормових ресурсів та м’якіші темпе-
ратурні умови. Протягом передгніздового періоду птахи 
знову відкочовують у села, в яких і гніздяться. Улітку 
чисельність граків у містах різко падає: птахи відлітають 
із міст, харчуються на полях і городах у приміських селах, 
де їх щільність закономірно збільшується.  

Висока щільність граків у періоди весняних і осінніх 
міграцій пов’язана, вочевидь, із прольотом граків, які 
мігрують з інших областей України. Масовий весняний 
проліт граків через Житомирську область йде у третій 
декаді лютого – першій декаді березня та триває протя-
гом усього березня. Початок прольоту тісно корелює з 
погодними умовами: під час затяжної та холодної зими 
2012 року перші прольотні зграї спостерігали лише у 
першій декаді березня, тоді як у 2009 році перша хвиля 
весняної міграції граків почалася вже наприкінці першої 
декади лютого.  

Осінній проліт грака відбувається наприкінці вересня – 
на початку жовтня та триває до першого листопада. 
У жовтні міграційна активність граків стає досить 
помітною: у цей час реєструються багатотисячні зграї 

граків, які часто ночують на території населених пунктів 
області. Перші зимуючі зграї цього виду воронових у 
населених пунктах області з’являються у першій поло-
вині жовтня. Чисельність їх швидко збільшується напри-
кінці жовтня – у першій декаді листопада та продовжує 
зростати протягом усієї зими.  

Граки – абсолютні домінанти серед зимового насе-
лення воронових на звалищах побутових відходів у всіх 
населених пунктах, в яких проводене дослідження. 
Середні значення індексу Сімпсона на звалищах узимку 
2010–2011 рр. становлять 0,48 (min = 0,25; max = 0,81; 
SD = 0,2), а індексу Бергера – Паркера – 0,62 (min = 0,38; 
max = 0,9; SD = 0,2).  

Слід зазначити, що грак домінує як на сільських, так 
і на міських звалищах, причому середні значення індек-
сів домінування відрізняються незначно (P ˃ 0,05; t = –0,3): 
для сільських звалищ середнє значення індексу Сімпсо-
на становить 0,47, для міських – 0,50. Хоча в містах 
чисельність граків на звалищах набагато більша, ніж у 
селах. У холодні та сніжні зимові дні на звалищі твердих 
побутових відходів м. Житомир харчується близько 
5 тисяч граків.  

Особливості просторового розподілу сороки  
У досліджених населених пунктах середня чисель-

ність сороки становить 8,7 ос./км2 (n = 2 919; SD = 11,2). 
Визначені щільності цих птахів мають ненормальний 
розподіл (критерії Колмогорова – Смірнова, Лілієфорса, 
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P < 0,01). Розподіл та чисельність сороки у різних 
біотопах пов’язані насамперед із наявністю заростей 
кущів, що чергуються з відкритими просторами, тобто 
на щільність сороки достовірно впливають природно-
географічні умови конкретного населеного пункту (P < 
0,05; F = 9,3). Щільність сорок корелює з градієнтом 
антропогенного навантаження, між цими показниками 
існує слабкий лінійний зв’язок (коефіцієнт кореляції 
0,18, P < 0,05; F = 20,1). У цілому, при переході від менш 
урбанізованих до більш урбанізованих ландшафтів 
чисельність сорок зростає. Найбільшу середню щіль-
ність сороки відмічено у м. Житомир (10,2 ос./км2).  

Порівняння середніх значень щільності сороки в насе-
лених пунктах із різним антропогенним навантаженням за 
допомогою такого критерію як найменша суттєва різниця 
дало змогу виявити такі тенденції: щільність сорок у ма-
лих селах достовірно відрізняється від інших типів насе-
лених пунктів, окрім середніх сіл (P = 0,66), а щільність 
цих птахів у великих селах достовірно не відрізняється від 
щільності у селищах міського типу (P = 0,21), малих 
містах (P = 0,84), середніх містах (P = 0,88) та у м. Жито-
мир (P = 0,38). Щільність сорок у селищах міського типу 
достовірно відрізняється від таких у малих і середніх се-
лах та м. Житомир. Щільність сороки в містах достовірно 
відрізняється лише від щільності цих птахів у селах із 
кількістю населення до 1 000 чоловік (P < 0,05).  

Ми також установили залежність між щільністю со-
роки та антропогенним навантаженням, виражену таким 
рівнянням:  

                              
(2) 

 

де a = 3,78, b = 1,77, c = 9,43, d = 1,72, коефіцієнт 
кореляції – 0,97, стандартне відхилення – 0,8.  

Аналіз динаміки щільності сорок протягом року (рис. 
2) не показав достовірного впливу періоду року на 
чисельність цих птахів у населених пунктах Житомир-
щини (P ˃ 0,05; F = 1,87): середня чисельність сороки 
майже не змінюється упродовж року. Очевидно, це зу-
мовлено осілим способом життя сороки та відсутністю у 
цього виду воронових далеких перельотів у пошуках їжі.  

Виявлені певні відмінності динаміки чисельності со-
рок у різних типах населених пунктів. Максимальна 
щільність сорок у містах спостерігається у зимовий 
період, у селах – у літні місяці (рис. 2). Це можна пояс-
нити тим, що взимку невелика кількість цих птахів 
кочує в міста із прилеглих до них сіл у пошуках корму, 
особливо у холодні дні, а з початком весни птахи повер-
таються на місця свого гніздування. Порівняно висока 
чисельність сороки в сільських населених пунктах у 
літній період пов’язана, з одного боку, зі зростанням 
чисельності місцевих популяцій за рахунок появи мо-
лодняка, а з іншого – з тим, що частина міських сорок, 
які мешкають на околицях міста, часто живиться на 
присадибних ділянках і в садках за межами міста.  

Упродовж трьох років досліджень (2009–2012 рр.) 
щільність сороки змінювалася незначно (P ˃ 0,05; F = 
0,58). Найбільшим цей показник був протягом другого 
року досліджень (9,0 ос./км2). У перший рік досліджень 
щільність сорок складала 8,5, а в третій – 8,7 ос./км2. 
Щільність сороки коливається у певних, досить вузьких 
межах, залишаючись відносно стабільною. Це свідчить, 
що вид почувається досить комфортно в ландшафтах, 
перетворених людиною, і що сорока вдало адаптувалася 
до життя в населених пунктах.  
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Рис. 2. Зміна щільності сороки по місяцях року в сільських і міських населених пунктах  

Закономірності просторового розподілу сірої ворони  
Градієнт антропогенного навантаження достовірно впли-

ває на щільність сірих ворон (P < 0,05; F = 29,2). Середня 
щільність цих птахів у досліджених населених пунктах 
становить 6,6 ос./км2. Лінійний зв’язок між антропоген-
ним навантаженням і щільністю сірої ворони оцінюється 
як слабкий (коефіцієнт кореляції 0,23; P < 0,05).  

Логістична модель залежності щільності сірих ворон 
від антропогенного навантаження описується рівнянням:  

,              (3)  
де a = –4,2, b = 6,2, c = –1,4, d = 1,11, коефіцієнт 
кореляції – 0,98, стандартне відхилення – 0,63.  

Незважаючи на достовірний вплив градієнта на 
чисельність сірих ворон, лише в малих селах і великих 
містах їх середня щільність достовірно відрізняється від 
щільності в усіх інших типах населених пунктів (P < 0,05), 
щільність птахів у середніх, великих селах і селищах 
міського типу різниться між собою неістотно (P ˃ 0,05). 
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Різниця щільності сірих ворон у малих і середніх містах 
також недостовірна (P ˃ 0,05). Показники чисельності 
сірої ворони значно різняться в населених пунктах області 
(P < 0,05; F = 9,9) і не завжди підпорядковуються загаль-
ним лінійним закономірностям зміни щільності у 
градієнті антропогенного навантаження. Сірі ворони 
присутні в усіх селищах міського типу та містах області, в 
яких проводили дослідження. Найвища щільність цих 
птахів відмічена у м. Житомир (9,2 ос./км2).  

Щільність сірих ворон значимо коливається залежно 
від періодів року (P < 0,05; F = 4,8). Узимку розподіл сірої 
ворони визначається характером і ступенем господарсь-
кого освоєння території (рис. 3). Птахи постійно зустріча-
ються поблизу житла людини, уздовж автомобільних 
доріг і залізничних колій, а в сільських населених пунктах 
концентруються навколо ферм і тваринницьких комплек-
сів. У містах щільність сірих ворон найбільша, що пов’я-
зано з наявністю великої кількості кормів антропогенного 
походження, основне джерело яких – звалища та смітни-

ки. Досить часто чисельність птахів у невеликих 
сільських населених пунктах після встановлення стабіль-
ного снігового покриву зменшується, а в містах збільшу-
ється за рахунок притоку особин із сільських популяцій. 
Напровесні (період весняних міграцій) рухливість ворон 
зростає, птахи починають переміщуватися на свої гніздові 
ділянки. При цьому їх чисельність у містах порівняно із 
зимовим періодом падає. У гніздовий період для міст ха-
рактерна невисока щільність населення сірої ворони, а в 
селах, навпаки, щільність у гніздовий період більша, ніж в 
осінньо-зимовий. Це пов’язано з розподілом утворених пар 
на їх гніздових ділянках і початком репродуктивного цик-
лу. У перші тижні після завершення гніздування чисель-
ність сірих ворон зростає в усіх типах антропогенних 
ландшафтів. Це у першу чергу пов’язано з виходом молод-
няка із гнізд. Пізніше (в липні–серпні) чисельність ворон у 
міських кварталах зменшується, проте їх щільність зростає 
на околицях міст, приміських дачних ділянках і в 
навколишніх селах.  
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Рис. 3. Динаміка щільності сірої ворони по місяцях року в сільських і міських населених пунктах  

Говорити про певні популяційні тренди за три роки 
досліджень ми, звичайно, не можемо, оскільки середня 
щільність сірої ворони змінилася недостовірно (P > 
0,05), хоча вона поступово зростала протягом цих років: 
у перший рік досліджень (вересень 2009 – серпень 2010 
рр.) щільність ворони становила 6,1 ос./км2, у другий 
(вересень 2010 – серпень 2011 рр.) – 6,7 ос./км2, а в 
третій (вересень 2011 – серпень 2012 рр.) – 7,0 ос./км2.  

Чисельність та розподіл галки  
У населених пунктах середня щільність галки стано-

вить 9,7 ± 0,4 ос./км2 (n = 2921; SD = 21,9). Розподіл щіль-
ності галки не можна вважати нормальним (за критеріями 
Колмогорова – Смірнова та Лілієфорса, P < 0,01). Антропо-
генне навантаження достовірно впливає на щільність галки 
(P < 0,05; F = 28,4). Вплив градієнта антропогенного наван-
таження на щільність можна описати формулою:  

,                                   (4)  
де a = 8,9, b = 1,4, коефіцієнт кореляції – 0,96, стандартне 
відхилення – 1,54.  

Щільність населення галки зростає у міру переходу 
до урбанізованих територій. Виняток із загальної 
тенденції – середні села, де щільність галки досить ви-
сока. Це можна пов’язати із впливом конкретних при-

родно-кліматичних умов досліджених населених 
пунктів і великою гніздовою популяцією галки.  

Для галки характерна динаміка чисельності за ос-
новними періодами року (рис. 4). Найвища щільність 
цих птахів у населених пунктах, особливо у містах, 
спостерігається взимку, що можна пояснити міграціями 
птахів. Максимальна чисельність галок (268 ос./км2) 
зареєстрована у м. Житомир у лютому 2012 року (період 
надзвичайно низьких температур) у центральних квар-
талах міста. Період року достовірно впливає на 
щільність населення галки (P < 0,05; F = 18,7), хоча є 
певні особливості сезонної динаміки в різних типах на-
селених пунктів. Пік чисельності галки у містах і сели-
щах міського типу припадає на зимові місяці, у селах – 
на гніздовий та післягніздовий періоди (рис. 4). Навесні 
галки повертаються на місця гніздування. У сільських 
населених пунктах щільність птахів у гніздовий період 
більша порівняно із зимовими місяцями, а у містах – 
навпаки. У післягніздовий період щільність галки 
зростає як у селах, так і в містах, що пов’язано із вильо-
том молодняка. Осіння міграція цього виду воронових 
разом із граками починається приблизно у першій декаді 
жовтня та закінчується до початку листопада. У містах у 
зимовий період галки утворюють мішані зграї з граками, 
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з якими вони об’єднуються на спільних колективних ночівлях і здійснюють щоденні кочівлі у пошуках корму.  

 Села
 Міста

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

Місяць

0

2

4

6

8

10

12

14

16

18

20

22

24

26

28

30

Щ
іл
ьн
іс
ть

 г
а
л
ки

, о
с.

/к
м

2

  

Рис. 4. Динаміка щільності галки по місяцях року в сільських та міських населених пунктах  

Щільність птахів за три роки змінилася достовірно 
(P ˂ 0,05; F = 4,8). У перший рік досліджень середня 
щільність галки становила 8,2 ос./км2, у другий – 
9,8 ос./км2, у третій – 11,3 ос./км2.  

Основні закономірності просторового розподілу сойки  
Середня щільність сойки становить 2,4 ± 0,1 ос./км2 

(n = 2922; SD = 5,3). Значення щільності сойки не мають 
нормального розподілу (згідно з критеріями Колмогорова – 
Смірнова, Лілієфорса, P < 0,01). Щільність сойки значимо 
змінюється в різних населених пунктах (P ˂ 0,05; F = 
15,9), хоча коливається у досить вузьких межах (0,1–9,3 
ос./км2). Частка сойки відносно всіх воронових птахів, 
виявлених у певному населеному пункті, може коливати-
ся у межах 0,2–22,3%. Останніми роками спостерігається 
розширення гніздових стацій і поява гнізд сойки серед 
старих озеленених міських кварталів і в невеликих парках 
центру м. Житомир. Чисельність цього виду закономірно 
зменшується із посиленням антропогенного перетворення 
ландшафту. Вплив градієнта антропогенного наванта-
ження на щільність сойки достовірний (P < 0,05; F = 17,1). 
Найбільша середня щільність сойки характерна для малих 
сіл (4,9 ос./км2), найменша – для середніх міст 

(1,5 ос./км2). Існує слабкий зворотний лінійний зв’язок 
між градієнтом антропогенного навантаження та 
щільністю сойки (r = – 0,16; P < 0,05).  

Вплив градієнта на щільність сойки можна описати 
формулою (5):  

,                            (5)  
де a = 4,9, b = 3,2, c = 7,9, d = –2,8, коефіцієнт кореляції – 
0,99, стандартне відхилення – 0,26.  

Щільність сойки (рис. 5) значимо змінюється за 
періодами року (P < 0,05; F = 3,5). Найбільше значення 
середньої щільності зареєстроване у післягніздовий 
період, що пов’язано з виходом молодняка із гнізд (саме у 
цей період сойки поводяться вкрай галасливо). Виявлено 
певні особливості сезонної динаміки сойки залежно від 
типу населеного пункту. У містах області щільність сойки 
у зимовий період (порівняно з гніздовим) значно вища, а в 
селах – навпаки. Вважаємо, що цей вид воронових в умо-
вах Житомирської області не осілий, а кочовий, здійснює 
нетривалі перельоти у пошуках їжі, особливо взимку, 
коли у природних біотопах кормові ресурси виснажені, а 
в містах багато кормів антропогенного походження.  
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Рис. 5. Динаміка щільності сойки по місяцях року в сільських та міських населених пунктах  
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Сойка в такі періоди трапляється у кварталах житлової 
забудови більшості міст Житомирщини, харчується не 
тільки поблизу смітників, а й у штучних годівницях для 
інших видів птахів і домашніх тварин. Чисельність сойки 
в населених пунктах області упродовж періоду дослід-
жень залишалася майже незмінною, що свідчить про 
стабільність місцевих популяцій сойки. Хоча відмічено 
тенденцію до зростання чисельності цього виду в населе-
них пунктах Житомирщини: у перший рік досліджень – 
2,2, у другий – 2,3, у третій – 2,6 ос./км2.  

Чисельність та розподіл крука  
Середня щільність крука у досліджених населених 

пунктах і у безпосередній близькості від них становить 
1,3 ± 0,1 ос./км2 (n = 2 682; SD = 3,7). Розподіл щільності 
крука не нормальний (за критеріями Колмогорова – 
Смірнова та Лілієфорса) (P ˂ 0,01). Цей вид складає 0,0–
33,7% усіх представників воронових у населених пунк-
тах області. Найбільша середня щільність крука 
зареєстрована в малих селах (2,2 ос./км2), найменша – у 
селищах міського типу (0,6 ос./км2). Залежність між 

щільністю та градієнтом антропогенного навантаження 
можна виразити таким рівнянням (6):  

y = axb/x,                                      (6)  
де a = 1,9, b = –1,8, коефіцієнт кореляції – 0,6, стандартне 
відхилення – 0,5.  

Хоча градієнт значимо впливає на просторовий 
розподіл C. сorax (P < 0,05; F = 6,3), ми не можемо 
стверджувати, що щільність крука зростає чи 
зменшується за підвищення ступеня урбанізації, 
оскільки величина цього показника залежить також від 
біотопічних умов конкретного населеного пункту. 
Розподіл крука по території області досить сильно 
варіює по періодам року (P < 0,05; F = 8,4). Для всіх 
типів населених пунктів найвища щільність круків ха-
рактерна у зимовий період, що пов’язано із зимовими 
кочівлями цих птахів до населених пунктів у пошуках 
їжі. Навесні птахи повертаються на місця гніздування, а 
влітку кочують по природних біотопах у пошуках кор-
му. Восени зграї круків знову починають переміщатися 
ближче до людей (рис. 6).  
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Рис. 6. Динаміка щільності крука по місяцях року в сільських та міських населених пунктах  

Середня щільність крука за три роки досліджень 
суттєво не змінилася (P < 0,05; F = 1,1), хоча і спосте-
рігається її незначне підвищення з 1,2 ос./км2 у 2009–2010 рр. 
до 1,5 ос./км2 у 2011–2012 рр. Зрозуміло, що говорити про 
певні тренди популяції некоректно через невеликий 
період досліджень, проте вважаємо, що крук поступово, 
але досить неухильно входить до антропогенних ланд-
шафтів, живиться кормами антропогенного походження 
та адаптується до присутності людини, що може свідчити 
про успішність його синантропізації.  

Висновки  

За три роки досліджень щільність популяцій грака у 
населених пунктах Житомирської області достовірно не 
змінилася, проте відмічено деяке підвищення щільності 
граків упродовж цих років. Середня щільність граків у 
перший рік досліджень (2009–2010 рр.) становила 50,1 
ос./км2, у другий (2010–2011 рр.) – 58,3 ос./км2, у третій 
(2011–2012 рр.) – 59,4 ос./км2. Хоча показники щільності 
граків мають тенденцію до зростання, ми не можемо 
встановити певні популяційні тренди: комплексна 

оцінка щільності популяцій воронових птахів прово-
диться в Житомирській області вперше, ми маємо 
порівняно невеликий період досліджень.  

Зростанню чисельності та подальшій урбанізації 
сірої ворони, на нашу думку, сприяє велика кількість 
кормів антропогенного походження, у вигляді харчових 
і господарських відходів, що дозволяє птахам пережити 
суворі погодні умови останніх зим. Інтенсивне зростан-
ня популяцій сірої ворони стримує конкуренція з боку 
грака. У селах, де присутні великі колонії граків, ворона 
гніздиться вкрай рідко.  

Галки віддають перевагу зимівлі у великих населених 
пунктах, оскільки у містах м’якіші температурні умови, 
менший тиск хижаків і достатня кількість трофічних 
ресурсів, представлених, насамперед, на звалищах і 
смітниках. За нашими спостереженнями, частка галки на 
звалищах серед інших видів воронових складає 5–16%.  

За період досліджень помітно змінилася щільність 
галки у містах, що свідчить, з одного боку, про 
збільшення її популяції, а з іншого, про те, що в умовах 
Житомирської області галка – типовий синурбаніст. Цей 
вид воронових птахів рідко трапляється поза сферою 
впливу людської діяльності та заселяє найбільше 
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перетворені людиною ландшафти, наприклад, центральні 
квартали великих міст.  

Сойка активно заселяє всі типи населених пунктів 
області, а також продовжується її входження до 
найбільше перетворених людиною ландшафтів (великі 
міста), де її чисельність із року в рік зростає, що свідчить 
про активну синантропізацію виду.  

Середня щільність крука за три роки досліджень 
суттєво не змінилася, хоча спостерігається її незначне 
підвищення. Вважаємо, що крук поступово входить до 
антропогенних ландшафтів, споживає корми антропо-
генного походження та адаптується до присутності лю-
дини – тобто відбувається його синантропізація.  
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Коллективная ночевка врановых птиц в г. Мелитополь  
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Показаны результаты наблюдений за формированием, существованием и распадом совместной зимовки врановых птиц на 
протяжении осенне-весеннего периода 2014–2015 гг. в г. Мелитополь (Запорожская область). Фиксировали и анализировали такие 
параметры: время начала и окончания процесса разлета с ночевки и сбора на ночевку, хронометраж летной активности птиц внут-
ри этих интервалов, численность и видовой состав птиц, направления перелетов с нанесением на карту местности, погодные усло-
вия. Описаны процессы разлета птиц с места ночевки и сбора на ночевку. Методом абсолютного подсчета птиц оценка процесса 
сбора на ночевку и разлет с нее утром проведена два раза в неделю (всего 47 дней наблюдений утром и вечером). Наблюдения 
показали высокую степень зависимости от долготы дня и разную интенсивность этих видов суточной активности. Выявлены се-
зонные различия между временем разлета. В зимние месяцы этот период достоверно короче, чем осенью и весной. Продолжите-
льность разлета птиц с ночевки меньше, чем сбора на ночевку. В работе схематически представлены основные стратегии утренне-
го разлета и вечернего сбора птиц на месте ночевки с их количественной характеристикой. Для утреннего разлета птиц с 
территории ночевки доминирующей является стратегия «разлет с паузой», а наименьший процент составила стратегия «три пика». 
Для вечернего сбора птиц доминирующей является стратегия «два пика», а наименее представленной – «сбор с паузой».  

Ключевые слова: врановые; скопление птиц; ночевка; Украина  
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The article contains the results of observations on the formation, existence and the dissociation of the collective winter roost of corvids 
(crow species) in 2014–2015 in Melitopol (Zaporozhye region). A detailed study of the concentration and the dynamics of its functioning 
during the winter period was carried out. By the method of absolute counting of birds, the estimation of the gathering process on the roost in 
the night and dispersal from roost in the morning was carried out twice a week (a total of 47 days of observation in the morning and 
evening). We selected the following essential parameters: time of the beginning and ending of the process of dispersal from the roost in the 
morning and gathering at the roost in the evening; time – study of birds’ flight activity in these intervals; the number and species composition 
of birds; directions of flights with their mapping; weather conditions. Within the city of Melitopol during the winter period of 2014–2015, 
corvids (Rook, Western Jackdaw, Eurasian Magpie and Common Raven) form one central roost. The total number of birds at the roost was 
typically 18 thousand individuals. The collective roost exists from the beginning of October till the end of March. The analysis of dynamics 
of the birds’ number during the existence of the collective showed a wide amplitude of fluctuation  in the range of 1,000–5,000 individuals 
during autumn (10 times) and spring (5 times) migration. By the end of November migration ends, the number of birds has stabilized, and 
the location of the night roost becomes permanent. In winter the gathering is more stable and fluctuations in number lie within the limits of 
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500 individuals (8 times). The number of birds that roost collectively decreased from mid – March. In this article considerable attention is 
paid to processes of the birds’ dispersal from the roost site and gathering at the roost at night. The observations showed a high degree of 
dependence on day length and different intensity of these types of daily activity. During the analysis of the process of morning dispersal of 
birds from the collective roost, seasonal differences in the time of dispersal were found. In the winter months this period was significantly 
shorter than in the autumn and spring. The duration of dispersal of birds from the roost (28.4 ± 9 min; lim – 15–45 min) was reliably less 
than that of gathering at the roost (87.9 ± 14.8 min; lim – 30–115 min); the difference of averages is significant for the highest probability 
threshold of р ≥ 0.001 for the entire observation period. As a result of research on dispersal and gathering of birds at the roost site, the basic 
strategies of the birds’ behaviour were revealled. For morning dispersal of birds from the territory of the roost the strategy of “gathering with 
a pause” (16 registrations; 35.6%) is dominant. The strategy of “the damped wave” is sub dominant (14; 31.1%). The lowest percentage was 
taken up by the strategy of “three peaks” (1; 2.2%). For the evening gathering of birds at the roost, the strategy of “two peaks” is dominant. 
The lowest percentage was taken up by the strategy of “gathering with a pause” (2; 4.5%). The overall species diversity within a gathering 
and on the routes of birds’ flights reached 24 species. The undisputed dominant in numbers was the Rook, and the subdominan was the 
Jackdaw. Thus, corvids form the basis of the ornithological complex of the forest – park zone of Melitopol in the autumn and spring period.  

Keywords: corvids; gathering of birds; roost; Ukraine  

Введение  

Скопления птиц одного вида, имеющих разную 
функциональную значимость – явление распространен-
ное и характерное для представителей семейства Врано-
вые (Corvidae). В странах Западной и Центральной Ев-
ропы зимовочные скопления врановых птиц изучают 
многие орнитологи (Loman, 1980; Chantrey, 1982; 
Jadczyk, 1994; Jadczyk and Jakubiec, 1995; Winiecki, 2000; 
Jakubiec and Jadczyk, 2004; Jadczyk and Jakubiec, 2005; 
Mazgajski et al., 2005; Hordowski, 2009). Важным направ-
лением исследований является изучение особенностей 
сезонных перемещений и зимовок врановых птиц 
(Waite, 1984; Hubalek, 1999; Mazgajski et al., 2008; 
Zhimorski, 2010). Изучение суточных кормовых переле-
тов птиц проводили многие исследователи (Feare et al., 
1974; Wilson et al., 1996; Rolando et al., 1998; Atkinson et 
al., 2002; Kasprzykowski, 2003; Mason and Macdonald, 
2004; Møller, 2008; Scheid et al., 2008).  

Города Украины являются центрами локальных зимо-
вок врановых птиц, которые достигают значительной чис-
ленности (Loparev, 1996). Исследования коллективных 
ночевок врановых проводились на территории Киева и 
Харькова (Loparev, 1996; Konovalenko et al., 2003; Brezgu-
nova, 2005; Janish and Lopar’ov, 2007). Однако работ, вклю-
чающих комплексное изучение ночевочных скоплений 
врановых и посвященных непосредственно поведению 
птиц в месте ночевки, особенностям организации коллек-
тивной ночевки в разные периоды года, очень мало.  

Ранее мы характеризовали условия существования 
грача (Corvus frugilegus Linnaeus, 1758) и других врано-
вых в селитебных ландшафтах, уделяя внимание гнездо-
вому периоду (Tikhonova and Matsyura, 2014; Dranga and 
Gorlov, 2015). Предварительные данные о формировании 
зимовочного скопления и ночевки в г. Мелитополь (Dran-
ga, 2015) дополнены наблюдениями о сроках сезонных 
миграций, фенологии существования скопления, динами-
ке численности в осенне-весенний период 2014–2015 гг.  

Цель настоящего исследования – описать коллектив-
ную ночевку врановых птиц на протяжении осенне-
весеннего периода 2014–2015 гг. в городе Мелитополь 
(Запорожская область).  

Материал и методы исследований  

Для поиска коллективных ночевок и учета на них 
птиц использовали методику, предложенную Bibbi et al. 

(2000). Территорию г. Мелитополь разделили на 15 рав-
ных частей, и выбрали, соответственно, 15 точек с хоро-
шим обзором местности. На этих участках отмечали на-
правления перемещений птиц, что позволило выявить на 
территории города основное место их коллективной но-
чевки. Проведено детальное изучение различных фаз су-
точной активности птиц в скоплении и динамика его 
функционирования в течение осенне-весеннего периода. 
Наблюдения проведены с 01.10.2014 по 28.03.2015 г. в мес-
те коллективной ночевки, а также на маршрутах перелетов 
птиц и мест их кормления (зеленые зоны города, приго-
родные сельскохозяйственные поля и полигоны твердых 
бытовых отходов). Кроме того, использованы фрагментар-
ные данные об описываемых явлениях, собранные в 2007–
2014 гг. Методом абсолютного подсчета птиц (дважды в 
неделю) осуществлен мониторинг процесса сбора на но-
чевку и разлета с нее (всего 47 дней наблюдений утром и 
вечером). Использовали бинокли Etherna 10х и подзорную 
трубу Vixen Geoma 20–60 х 80. Пунктами наблюдения бы-
ли наиболее удобные места с круговым обзором (высотные 
строения, естественные возвышения, открытые участки 
местности), на которых наблюдатель находился в утреннее 
(за 20 минут до наступления гражданских сумерек, за 
50 минут до восхода солнца) и вечернее время (за 1 час 
30 минут до захода солнца). Фиксировали такие обязатель-
ные параметры: время начала и окончания разлета с ночев-
ки и сбора на ночевку; хронометраж летной активности 
птиц внутри этих интервалов; численность и видовой со-
став птиц; направления перелетов с нанесением на карту 
местности; погодные условия.  

Все перемещения наблюдателя и наблюдаемых объ-
ектов фиксировали навигаторами Garmin GPSmap 78s. 
Треки каждого выезда в виде KML файлов отображали в 
программе Google Earth с последующей их обработкой 
(время, координаты, длина маршрутов и т. д.).  

Все фотографии экспортировали в программу Fast 
Stone Image Viewer, которая, вместе с программным обеспе-
чением фотоаппаратов (Canon EOS 450D и Canon Power 
Shot SX 230HS) в режиме Exif метаданных, давала воз-
можность контролировать геолокационные данные сде-
ланных фотографий, дату, время и условия съемки. Такие 
снимки позволяли в режиме зуммирования более точно 
определять видовой состав и численность птиц в стаях.  

Статистическую обработку данных проводили в про-
грамме Statistica 7 (в модуле Basic Statistics/Descriptive 
Statistics) с указанием до десятых средних значений опи-
сываемых параметров, их лимитов, ошибки и коэффи-
циента вариации признака (%).  
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Результаты и их обсуждение  

В конце сентября – начале октября совместные стаи 
грачей и галок (Corvus monedula Linnaeus, 1758), включая 
мигрантов, образуют общую центральную совместную 
ночевку в районе лесопарковой зоны (1700 х 950 м) на 
северо-востоке города. Территория представляет собой 
кварталы искусственных посадок акации белой (Robinia 
pseudoacacia L.), гледичии трехколючковой (Gleditsia 
triacanthos L.), шелковицы черной (Morus nigrа L.) и бе-
лой (M. alba L.), каркаса европейского (Celtis australis L.), 

вяза гладкого (Ulmus laevis Pall.), клена остролистного 
(Acer platanoides L.), клена ясенелистного (A. negundo L.) 
и сосны (Pinus nigra subsp. pallasiana (Lamb)). Средний 
возраст насаждений – 50–60 лет. Посадки младшего воз-
раста практически отсутствуют. На больших площадях 
леса населением в последние годы проведена незаконная 
рубка, в значительной степени снизившая показатели 
сомкнутости древесного яруса. На севере и западе к лесо-
парку примыкают черешневые сады общей площадью 
около 1 000 га. Частный сектор по периметру лесопарка 
состоит в основном из одноэтажных строений (рис. 1).  

 

 

Рис. 1. Место основной коллективной ночевки врановых птиц ( ) и места предварительного сбора птиц ( )  
перед отлетом на ночевку и вылетом на кормежку  

Видовой состав птиц в месте коллективной ночев-
ки. Зеленые зоны города привлекают птиц во все сезоны 
года. Во внегнездовое время птицы используют лесона-
саждения для отдыха, кормления, ночевки. Совместно с 
грачом в месте коллективной ночевки зарегистрирована 
галка, встречавшаяся во все дни наблюдений. За предела-
ми ночевочного скопления, однако в непосредственной 
близости от него встречены во время учетов сорока (Pica 
pica Linnaeus, 1758), серая ворона (Corvus cornix Linnaeus 
1758), ворон (C. corax Linnaeus, 1758), канюк (Buteo buteo 
Linnaeus, 1758), зимняк (B. lagopus Pontoppidan, 1763), пу-
стельга обыкновенная (Falco tinnunculus Linnaeus, 1758), 
сова ушастая (Asio otus Linnaeus, 1758), зяблик (Fringilla 
coelebs Linnaeus, 1758), синица большая (Parus major 
Linnaeus, 1758), дрозд черный (Turdus merula Linnaeus, 
1758), полевой воробей (Passer montanus Linnaeus, 1758), 
просянка (Emberiza calandra Linnaeus, 1758).  

Кроме того, массовые перелеты грачей и галок к месту 
ночевки сопровождались редкими встречами в потоке 
птиц кряквы (Anas platyrhynchos Linnaeus, 1758), чайки-
хохотуньи (Larus cachinnans Pallas, 1811), сизой чайки 
(L. canus Linnaeus, 1758), серой цапли (Ardea cinerea 
Linnaeus, 1758), кваквы (Nycticorax nycticorax Linnaeus, 
1758), сирийского дятла (Dendrocopos syriacus Hemprich 
and Ehrenberg, 1833), дрозда рябинника (Turdus pilaris 
Linnaeus, 1758), скворца обыкновенного (Sturnus vulgaris 

Linnaeus, 1758) и белой трясогузки (Motacilla alba 
Linnaeus, 1758). Перечисленные виды регистрировали 
только в осенний и весенний периоды, что связано с ми-
грационной активностью, а зимой редко встречены лишь 
скворцы и чайки.  

По наблюдениям в 2010–2015 гг., неоднократно от-
мечали факты нападения на грачей ястреба-
тетеревятника (Accipiter gentilis Linnaeus, 1758), реже 
сапсана (Falco peregrinus Tunstall, 1771). Численность 
хищных птиц обычно невысока, однако 12.10.2015 г. во 
время вечернего сбора в месте коллективной ночевки 
врановых птиц отмечены семь тетеревятников и один 
сапсан. Безусловным доминантом по численности был 
грач, субдоминантом – галка. Таким образом, врановые 
составляют основу орнитологического комплекса лесо-
парковой зоны Мелитополя в осенне-весенний период.  

Фенология формирования и существования ско-
пления. Для северо-западного Приазовья, к сожалению, 
практически отсутствует информация о сроках и дина-
мике миграционных перемещений птиц. Общепринято 
считать, что на юге Украины осенняя миграция прохо-
дит в октябре – ноябре (Ardamatskaya, 1968; Konstanti-
nov et al., 2009; Poluda and Сukanova, 2012). Однако 
большинство данных относится к концу прошлого века 
либо для сопредельных регионов.  
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По многолетним наблюдениям, формирование нере-
гулярных трасс перелета врановых птиц от мест кормеж-
ки к местам ночевки в г. Мелитополь становится замет-
ным, начиная со второй декады сентября, и лишь к концу 
месяца эти перелеты носят характер постоянных. Стацио-
нарные наблюдения процесса формирования осенне-
зимнего скопления начаты нами с 01.10.2014 г. Наши 
наблюдения показывают незначительный рост численно-
сти (с 4 400 до 6 580 особей) до 12 октября, что, по-
видимому, связано с концентрацией местных птиц из 
нескольких мест ночевок в одном месте. Первый значи-
тельный прирост численности грачей отмечен 12.10, ко-
гда на ночевку собралось более 12 тыс. особей. Такие 
всплески численности в осенний период отмечены еще 
трижды: 25.10, 02.11 и 18.11. Примечательно, что после 
таких волн происходило незначительное снижение чис-
ленности птиц. Учитывая, что в этот период ночевочное 
скопление располагалось в одном месте, рост численно-
сти мы связываем с миграционной активностью, а сниже-
ние – с транзитным пролетом птиц через наш регион (рис. 2).  

Подтверждением этому может служить активная ми-
грация других групп птиц (гусеобразные, журавли), на-
блюдаемая нами в эти же периоды. К концу ноября за-
канчивается миграция, стабилизируется численность 
птиц, а место ночевки становится постоянным (рис. 2, 3). 
С конца ноября до середины февраля скопление врановых 
птиц носило характер типичного зимовочного. Характер-
ными особенностями поведения птиц в этот период яв-
ляются регулярные трассы суточных перелетов, постоян-

ные места ночевок, практически не меняющиеся места 
кормежек на фоне стабильной общей численности (рис. 3).  

Распад коллективной ночевки начинается с момента 
появления птиц на местах будущих колоний и с началом 
периода весенней миграции. По нашим данным, в пери-
од проведения среднезимних учетов птиц, которые при-
ходились в разные годы на середину – конец января 
(2009–2014), грачи встречены в местах прошлогодних 
колоний. Появившись на 1–2 часа в утреннее время, 
птицы проявляли элементы территориального и брачно-
го поведения, затем улетали на весь день кормиться, а 
ночевали в традиционном для зимы месте коллективной 
ночевки. В этот период не отмечен процесс гнездо-
строения, который приходится на первую декаду марта 
(28.02–09.03). Весенняя миграция грачей на юге опреде-
ляется погодно-климатическими показателями (темпе-
ратура воздуха, атмосферное давление). При отсутствии 
снежного покрова она начинается с середины февраля, а 
массовый пролет отмечается в конце февраля и начале 
марта. В период исследований численность птиц на но-
чевке начинает изменяться с 19 февраля. Первые при-
знаки распада коллективной ночевки врановых отмече-
ны 26–28 февраля, когда во время утреннего подсчета 
птиц их численность уменьшилась с 17 750 ос (26.02) до 
15 200 (28.02). Массовым это явление было в период 19–
25.03, когда в течение трех волн миграционного отлета 
птиц скопление полностью распалось. Последняя группа 
в 1 200 особей отмечена 25.03, а уже с 28 марта птицы 
на месте коллективной ночевки не появлялись (рис. 4).  

 

 
Рис. 2. Формирование осенне-зимнего скопления врановых птиц в 2014 г. (г. Мелитополь)  

Характеристика погодно-климатических условий за 
описываемый период показала прохождение трех анти-
циклонов (рис. 5, І – ІІІ), характеризовавшихся снижени-
ем температур воздуха (до 0 ºС) и повышенным атмо-
сферным давлением (свыше 765 мм рт. ст.). Сопостав-
ление дат отлета птиц с мартовской изобарой показало 
связь миграционной активности птиц с периодами вы-
сокого давления (антициклоны) и отсутствие таковой с 
температурами воздуха (рис. 5).  

Динамика численности. Общая численность врано-
вых птиц в основном ночевочном скоплении в Мелито-
поле в зимний период 2014–2015 гг. находилась в преде-
лах 18 тыс. особей. Максимальной она была 18.11.2014 
(20 100 особей) в последнюю волну транзитных мигран-
тов, поскольку больше ни разу такого числа птиц мы не 
наблюдали. Характеризуя стабильность численности 

скопления (табл. 1), констатируем широкую амплитуду 
колебания в сезоны осенней и весенней миграции, когда 
между днями наблюдений были обычными падение или 
рост численности в интервале 1 000–5 000 особей (10 
регистраций осенью и 5 весной). Кроме того, во время 
одной из осенних волн прилета 12.10.2014 скопление 
увеличилось на 5 710 особей, а 23.03.2015 мы не досчи-
тались 9 500 весенних мигрантов. В зимний период ско-
пление более стабильно и флуктуации численности ле-
жат в пределах 500 особей (табл. 1).  

Суточная активность. Взяв для анализа наиболее 
показательные дни наблюдений, охарактеризуем процесс 
разлета птиц с места ночевки, который происходит груп-
пами различной величины. Во все дни наблюдений отме-
чался одновременный старт основной группы, состоящей 
из 67–90% численности ночевочного скопления.  
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Рис. 3. Динамика численности врановых птиц в зимовочном скоплении (01.12.2014–15.02.2015) 

 

Рис. 4. Распад зимовочного скопления врановых птиц (весна, 2015) 

 

Рис. 5. Погодно-климатические показатели и динамика численности птиц  
в период весеннего распада коллективной ночевки: І, ІІ, ІІІ – области высокого давления; 

 – связь точки изобары с датой миграционного отлета птиц  
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Таблица 1  
Стабильность скопления врановых птиц по сезонам в 2014–2015 гг. в месте коллективной ночевки  

Численность Интервалы колебания численности, n Сезон 
Дней  

наблюдений min max Стабильная 1–500 501–1 000 1 001–5 000 >5 000 
Осень 01.10–29.11 18   4 400 20 100 2 3 2 10 1 
Зима 01.12–15.02 15 17 900 18 220 7 8  –   –   –  
Весна 19.02–28.03 14   1 200 17 750 3 3 2 5 1 

 

Время старта первых одиночных птиц и небольших 
стай практически совпадает со временем отлета основной 
части скопления (табл. 2). Происходило это за 2–9 минут 
до наступления гражданских сумерек и за 35–40 минут до 
восхода солнца. Заканчивался разлет за 10–25 минут до 
восхода солнца. Вечерний сбор на ночевку был менее 
организованным во все сезоны (табл. 3). Как и утром, ве-

чером также отмечена основная группа птиц, однако чис-
ленность ее была несравнимо меньшей, чем утром.  
Последние птицы появлялись на месте ночевки спустя 5–
29 минут после захода солнца. Утренний разлет с места 
ночевки у врановых птиц проходил в более сжатые сроки, 
чем вечерний сбор (табл. 4).  

Таблица 2  
Характеристика утреннего разлета птиц с места ночевки  

Время утреннего старта 
до восхода солнца Дата 

Lim 
основной  

группы, ч: мин 
численность основной 
группы, % от общей 

основной группы до  
наступления сумерек, мин основной  

группы, мин. 
последних  
птиц, мин. 

04.10.2014 5:00–5:30 05:02 67,2 9 35 10 
09.11.2014 5:50–6:10 05:59 85,0 2 35 15 
07.12.2014 6:30–7:00 06:32 74,8 4 40 10 
21.01.2015 6:40–7:00 06:40 90,0 3 35 15 
22.02.2015 5:55–6:05 05:55 89,4 7 38 28 
02.03.2015 5:40–6:00 05:41 84,1 7 40 10 

Таблица 3  
Характеристика вечернего сбора птиц в месте ночевки  

Время вечернего появления в месте ночевки: 
до / после захода солнца Дата 

Lim 
основной  
группы,  
ч: мин 

численность основной 
группы, % от общей 

основной группы до  
наступления сумерек, мин. основной  

группы, мин. 
последних  
птиц, мин. 

04.10.2014 17:20–18:30 17:50 43,4 57 15 +14 
09.11.2014 15:00–16:30 16:10 27,6 36 3 +17 
07.12.2014 15:00–16:20 16:00 21,2 26 +9 +29 
21.01.2015 14:40–16:30 15:50 18,9 68 35 +5 
22.02.2015 16:10–17:30 17:30 27,1 14 +17 +17 
02.03.2015 16:20–17:40 17:20 25,5 36 5 +15 

Таблица 4 
Характеристика продолжительности утреннего разлета и вечернего сбора  
в месте коллективной ночевки врановых птиц (осень, 2014 – весна, 2015)  

Сезон n M ± m min max Cv 
разлет 18 30,3 ± 8,8 15   45 29,1 Осень сбор 18   84,2 ± 13,6 50 100 16,2 
разлет 18 23,6 ± 7,4 15   40 31,5 Зима сбор 18 91,4 ± 8,5 75 115   9,4 
разлет 8 35,0 ± 7,6 25   45 21,6 Весна сбор 9   83,3 ± 24,5 30 110 27,7 
разлет 44 28,4 ± 9,0 15   45 31,7 Весь период  

наблюдений сбор 45   87,9 ± 14,8 30 115 16,9 
 

Продолжительность разлета с ночевки (28,4 ± 9,0 мин; 
lim – 15–45 мин; Cv = 31,7%) была достоверно меньше, 
чем сбора на ночевку (87,9 ± 14,8 мин; lim – 30–115; Cv = 
16,9%); разница средних достоверна для высшего порога 
вероятности Р < 0,001 за весь период наблюдений. Вы-
явлены сезонные различия между временем разлета вра-
новых птиц с коллективной ночевки. В зимние месяцы 
этот период достоверно короче, чем осенью (Р < 0,05) и 
весной (Р < 0,001). В то же время сравнение этих показа-

телей для вечернего сбора на ночевку в разные сезоны 
достоверных различий средних не выявило. Утром и 
вечером наблюдалась группа птиц, которую можно счи-
тать основным ядром скопления. Утренний отлет и ве-
чернее появление такой группы считалось «пиком» про-
цесса, до и после которого активность птиц менее 
выражена. Размер основной группы утром лежал в преде-
лах 67,2–90,0%, а вечером – 18,9–43,4% общей численно-
сти птиц в скоплении, показав достоверные различия 
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средних (Р < 0,05). Такую утреннюю организованность 
птиц можно объяснить их одинаково низкой энергетиче-
ской кондицией после проведенной ночи и потребностью 
в питании, в отличие от вечернего сбора, когда к месту 
ночевки птицы устремляются после максимального по-
полнения запасов на местах кормежки, которое наступает 
в более растянутые сроки. К тому же, утром мы наблюда-
ем птиц, стартующих из одного места, в то время как ве-
чером, в зависимости от расположения кормовых полей, 
птицы появляются из разноудаленных мест.  

Наблюдения процессов разлета с места ночевки и 
сбора на ночевку показали высокую степень зависимо-
сти от долготы дня, и различную интенсивность этих 
видов суточной активности (рис. 6).  

В осенне-зимний период время между утренним раз-
летом с места ночевки и сбором на нее птицы проводят в 

поисках корма, дневном парении крупных стай грачей и 
отдыхе. Кормовые поля расположены на различных рас-
стояниях от ночевки, соответственно и время перелетов к 
ним различно. Мы объединили эти два вида активности 
(перелет и кормление) и сравнили, насколько меняется их 
продолжительность в зависимости от долготы дня. Учи-
тывая, что птицы покидают место ночевки еще в сумер-
ках и прибывают на ночлег практически в полной темно-
те, под светлым временем суток мы понимаем время 
между утренними и вечерними сумерками. На рисунке 7 
видна ожидаемая прямая зависимость (r = 0,99), свиде-
тельствующая о максимально эффективном использова-
нии светлого времени для пополнения энергетических 
запасов. Особенно актуально это в период наименьшей 
долготы дня (неделя до и после зимнего солнцестояния).  

 
Рис. 6. Долгота дня, утренний разлет и вечерний сбор в месте коллективной ночевки  

врановых птиц (осень, 2014 – весна, 2015)  

Однако приведенные на рисунке 7 данные не отража-
ют перераспределения различных видов активности в 
течение всего времени существования скопления. Осенью 
и весной, когда долгота светлого времени суток превыша-
ет 12 часов, отлет и прилет птиц в месте ночевки проис-
ходит с предварительным сбором части скопления на 
близлежащих деревьях. Нередки в этот период кружение 
в воздухе основной части скопления, к которому присое-
диняются птицы из других, меньших по размеру, стай. 
Наблюдения на местах кормления показывают, что часть 
светлого времени суток птицы отдыхают на полях, а в 
середине дня, особенно при благоприятных погодных 
условиях, группами до 500 особей парят на больших вы-
сотах. Такой режим суточной активности несколько ме-
няется в зимнее время при продолжительности дня менее 
10 часов. Утренний старт с места ночевки проходит в 
более короткие сроки и без облетов территории и сбора 
птиц в воздухе. Дневное парение практически полностью 
исключается, а время дневного отдыха сокращается. Оче-
видно, этими видами активности врановые птицы жерт-
вуют в пользу сокращающегося времени кормления на 
фоне уменьшившейся долготы дня. Подобное перерас-
пределение суточного бюджета времени отмечалось нами 

в скоплении серого журавля на Сиваше (Джанкойский р-
н, Крым) в период с августа по ноябрь (Gorlov, 1998).  

Стратегии разлета и сбора птиц в месте ночевки. 
Для представителей врановых – грача и галки – характе-
рен одновременный массовый старт птиц с территории 
ночевки для всего периода существования зимовки. Пе-
ред разлетом с ночевки птицы образуют «место разлета» 
– территория, расположенная вблизи ночевки, на кото-
рой птицы одного ночевочного скопления задерживают-
ся перед разлетом с ночевки. Птицы по-разному ведут 
себя при сборе и вылете с места ночевки. Основные 
стратегии утреннего разлета в месте ночевки схематиче-
ски показаны на рисунке 8, а их количественные харак-
теристики даны в таблице 5.  

Среди всех представленных стратегий вылета доми-
нирующей является «разлет с паузой» (16 наблюдений; 
35,6%), когда между первой группой птиц и отлетом ос-
новного скопления существует пауза, длительностью от 
3–4 до 12–15 минут. Под «массовым стартом» мы пони-
маем одновременный старт основной группы, состоящей 
из 75–90% численности всего ночевочного скопления. 
Стратегии «один пик», «два пика» и «три пика» характе-
ризуются заметными по численности волнами отлета 
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птиц. Стратегия «затухающая волна» является субдоми-
нирующей (14; 31,1%) и характеризуется вылетом основ-

ного потока птиц со старта с последующим плавным 
снижением активности птиц, покидающих ночевку.  

 

 
Рис. 7. Продолжительность светлого времени суток, перелетов и кормления птиц  

Таблица 5 
Характеристика показателей стратегий утреннего разлета птиц с места коллективной ночевки  

Осень Зима Весна Стратегия утреннего разлета 
n % n % n % 

Количество 
регистраций 

% 

Массовый старт 3 16,7 1 6,7 2 16,7 6 13,3 
Один пик 1 5,6 1 6,7 0 0,0 2 4,4 
Два пика 3 16,7 1 6,7 2 16,7 6 13,3 
Три пика 1 5,6 0 0,0 0 0,0 1 2,2 
Разлет с паузой 4 22,1 7 46,6 5 41,7 16 35,6 
Затухающая волна 6 33,3 5 33,3 3 25,0 14 31,2 

Всего 18 100 15 100 12 100 45 100 
 

Весь период существования коллективной зимовки 
(с І декады октября 2014 г. по ІІІ декаду марта 2015 г.) 
можно разделить на три периода: 1) формирование зи-
мовочного скопления (октябрь – ноябрь); 2) собственно 
зимовка (декабрь – февраль); 3) распад совместной зи-
мовки (февраль – март). Для периода формирования 

зимовочного скопления характерны все шесть страте-
гий. В зимний период мы не наблюдали разлет тремя 
волнами, поскольку для этого периода, как мы показали 
выше, характерен более массовый старт. Для распада 
зимовочного скопления (весна) характерны стратегии 3, 
5 и 6, свойственные процессам, растянутым во времени.  

Таблица 6  
Характеристика показателей стратегии вечернего сбора птиц на ночевку  

Сезон 
осень зима  весна Стратегия вечернего сбора 

n % n % n % 
Сумма % 

Нарастающая волна 1 5,6 3 20,0 1 7,7 5 10,9 
Один пик 7 38,8 2 13,3 0 0,0 9 19,6 
Два пика 9 50,0 3 20,0 4 30,7 16 34,8 
Три пика 1 5,6 5 33,4 3 23,1 9 19,5 
Четыре пика 0 0,0 2 13,3 3 23,1 5 10,9 
Сбор с паузой 0 0,0 0 0,0 2 15,4 2 4,3 

Всего 18 100 15 100 13 100 46 100 
Для вечернего сбора характерны следующие страте-

гии: «нарастающая волна», «один пик», «два пика», «три 
пика», «четыре пика» и «сбор с паузой», представлен-
ные на рисунке 9, а их количественные характеристики 
даны в таблице 6. Для периода формирования зимовки 
характерны стратегии 2 и 3. Для периода устойчивого 
существования зимовки – стратегии 1, 2, 3, 4 и 5. Для 
распада зимовочного скопления – стратегии 3, 4, 5 и 6, 

практически в равном долевом соотношении. Анализи-
руя таблицу 6, видим, что доминирующей является 
стратегия «два пика» (16; 34,8%). Самую малую долю 
среди предложенных нами стратегий составляет – «сбор 
с паузой» (2; 4,5%). Стратегия «сбор с паузой» присут-
ствовала исключительно в последние два дня наблюде-
ний за совместной ночевкой и говорит о распаде скоп-
ления и переходе к гнездовым заботам.  

57 



Vìsn. Dnìpropetr. Unìv. Ser. Bìol. Ekol. 2016. 24(1) 
 

  

18.11.2014 (массовый старт) 12.11.2014 (один пик) 

  

19.02.2015 (два пика) 12.10.2014 (три пика) 

  

23.03.2015 (разлет с паузой) 09.03.2015 (затухающая волна) 

Рис. 8. Стратегии утреннего разлета птиц с места коллективной ночевки 

Периодичность ночевок. Наблюдения показали до-
вольно высокую степень постоянства места коллектив-
ной ночевки врановых птиц. Из 45 дней наблюдений за 
вечерним сбором, в 42 случаях птицы собирались в од-
ном и том же месте. Однако первый раз птицы поменяли 
место ночевки по причине беспокойства со стороны 
человека. 25 октября 2014 года, птицы, как обычно, со-
бирались на деревьях в месте сбора перед отлетом на 
ночевку, и за 7 минут до наступления сумерек двое 
мужчин начали стрелять из пневматической винтовки 
недалеко от скопления. По этой причине птицы были 
вынуждены покинуть место сбора раньше, а ночевать 
полетели на расстояние в 500 м от места ночевки. 
Но уже на следующий день вернулись на прежнее ме-
сто. Второй случай смены места произошел за неделю 

до полного распада ночевки. Птицы переместились вос-
точнее на 400 м, и ночевали в новом месте до полного 
распада ночевочного скопления. Вероятно, это связано с 
началом весенней активности птиц. В зимний период 
птицы ни разу не поменяли место ночевки.  

Выводы  

На территории Мелитополя в зимний период 2014–
2015 гг. врановые птицы (грач, галка, сорока, ворон) обра-
зовали одну центральную ночевку, общая численность 
которой находилась в пределах 18 тыс. особей. Совместная 
ночевка существует с начала октября по конец марта.  

58 



Vìsn. Dnìpropetr. Unìv. Ser. Bìol. Ekol. 2016. 24(1) 
 

  

16.11.2014 (нарастающая волна) 04.10.2014 (один пик) 

  

12.11.2014 (два пика) 10.12.2014 (три пика) 

  

09.03.2015 (четыре пика) 23.03.2015 (сбор с паузой) 

Рис. 9. Стратегии вечернего сбора птиц на ночевку  

Анализ динамики численности птиц за время суще-
ствования совместной ночевки показал широкую ампли-
туду колебания в сезоны осенней и весенней миграции, 
когда между днями наблюдений обычны падение или 
рост численности в интервале 1 000–5 000 особей (10 раз 
осенью и 5 весной). К концу ноября заканчивается ми-
грация, стабилизируется численность птиц, а место но-
чевки становится постоянным. В зимний период скоп-
ление более стабильно и флуктуации численности 
находятся в пределах до 500 особей.  

В ходе анализа утреннего разлета врановых птиц с 
места коллективной ночевки выявлены сезонные разли-
чия времени разлета. В зимние месяцы этот период дос-
товерно короче, чем осенью (Р < 0,05) и весной (Р < 
0,001). Утренний разлет птиц с места ночевки проходил 
в более сжатые сроки, чем вечерний сбор. Продолжи-
тельность разлета с ночевки (28,4 ± 9,0 мин; lim – 15–45 
мин; Cv = 31,7%) достоверно меньше, чем сбора на но-
чевку (87,9 ± 14,8 мин; lim – 30–115; Cv = 16,9%); разни-

ца средних достоверна для высшего порога вероятности 
Р < 0,001 за весь период наблюдений.  

В результате исследований выделены основные стра-
тегии утреннего разлета и вечернего сбора птиц на месте 
ночевки. Для утреннего разлета птиц с территории ночев-
ки доминирующей является стратегия «разлет с паузой» 
(16 регистраций; 35,6%). Наименьший процент составила 
стратегия «три пика» (1; 2,2%). Для вечернего сбора птиц 
доминирующей является стратегия «два пика» (16; 
34,8%), а наименее представленной – «сбор с паузой» (2; 
4,5%). И утром, и вечером наблюдалась группа птиц, 
которую можно считать основным ядром скопления. 
Утренний отлет и вечернее появление такой группы 
считались «пиком» процесса, до и после которого ак-
тивность птиц менее выражена. Размер основной груп-
пы утром лежал в пределах 67,2–90,0%, а вечером – 
18,9–43,4% общей численности скопления, показав дос-
товерные различия средних (Р < 0,05).  
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Многолетние наблюдения показали высокую степень 
постоянства места коллективной ночевки. В зимний 
период (2014–2015 гг.) птицы ни разу не поменяли место 
ночевки. Видовая сопряженность внутри ночевочного 
скопления и на трассах перелета птиц показала высокое 
разнообразие, доходившее до 24 видов. Безусловным 
доминантом по численности был грач, субдоминантом – 
галка. Таким образом, врановые птицы составляют ос-
нову орнитологического комплекса лесопарковой зоны 
Мелитополя в осенне-весенний период.  
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Огляд підходів до оцінювання «здоров’я» гідроекосистем  
за показниками гомеостазу риб  

М.О. Клименко1, Ю.В. Пилипенко2, О.О. Бєдункова1
7 

1Національний університет водного господарства та природокористування, Рівне, Україна  
2Херсонський державний аграрний університет, Херсон, Україна  

Розширено уявлення про можливість оцінок наслідків комбінованих ефектів забруднення водойм і умови, на фоні котрих ді-
ють шкідливі елементи та сполуки, шляхом реєстрації змін показників гомеостазу риб. Більшість таких методів достатньо складні, 
потребують спеціальних навичок дослідника, значних матеріальних і часових затрат, тому не можуть широко застосовуватись у 
дослідженнях природних водойм. Проведений аналіз реакцій організму риб на мутагенну дію біотичних та абіотичних факторів 
показує, що до найважливіших та відносно простих методів належить мікроядерне тестування периферійної крові риб. Наголоше-
но на необхідності звертати увагу як на одиниці виміру результатів досліджень, так і на їх інтерпретацію відносно рівнів спонтан-
них мутацій. Зроблено припущення, що таких ускладнень можна уникнути шляхом з’ясування рівнів онтогенетичного «шуму» 
для гідроекосистем окремих фізико-географічних регіонів. Узагальнено факти про помітну дестабілізацію розвитку організмів за 
незначних порушень водного середовища. Акцентовано увагу на можливості оцінки «здоров’я» гідроекосистем за показниками 
флуктуюючої асиметрії риб. Перевагами подібних оцінок є тісна кореляція параметрів стабільності розвитку риб із рівнями забру-
днення води, однак існує очевидна загроза отримання високої похибки вимірювань пыд час установлення рівнів флуктуючої аси-
метрії. Зроблено висновок про доцільність поєднання декількох відносно простих і показових методів і розробки критеріїв «здо-
ров’я» гідроекосистем у межах окремих фізико-географічних зон.  

Ключові слова: забруднення; мінливість росту; ядерні порушення; флуктуюча асиметрія  

Health assessment of hydro-ecosystems based on homeostasis indicators of fish:  
Review of approaches  

N.A. Klimenko1, Y.V. Pylypenko2, O.O. Biedunkova1 
1National University of Water Management and Nature Resources Use, Rivne, Ukraine  

2Kherson State Agricultural University, Kherson, Ukraine  

This paper reviews scientific literature concerning the possibility of using aspects of physiological responses of fish to environmental 
stressors and their indicators to assess vulnerability (‘health’) of hydro-ecosystems of various types. Based on the available information, the 
authors have found that most of these methods are quite complex, they require a researcher to have specialized skills, involve considerable 
time and costs, and therefore are not widely used in research on natural water bodies. These factors allowed the author to determine the aim 
of the paper: the analysis of the most representative and relatively simple methods of health assessment of hydro-ecosystems by using fish as 
biological indicators. Some of the known concepts are then discussed, demonstrating the possibility of describing and monitoring changes in 
hydro-ecosystems according to morphometric parameters and fish growth variability. The paper indicates that such approaches can be 
justified and illustrative only when the ecosystem is assessed in clearly defined local terms. The review of literature on the influence of 
different biotic and abiotic factors and their mutagenic action on fish suggests that the micronucleus (MN) test in fish erythrocytes is one of 
the most important and relatively simple assessment methods. Our research emphasizes that there is a need to pay attention in the assessment 
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process both to the measurement units used in the presentation of research results and to their interpretation regarding the level of 
spontaneous mutations among fish, which differs according to various sources. The research suggests that such complications can be avoided 
by clarifying the levels of ontogenetic ‘noise’ for hydro-ecosystems of specific geographic zones. Taking into consideration the existing 
generalization of scientific facts about significant destabilization in the development of organisms when water is polluted even at low levels, 
the paper focuses on the opportunity to assess health of hydro-ecosystems using the fluctuating asymmetry index (FA). This study indicates 
that such assessments have the benefit of close correlation between the parameters of fish development stability and levels of water pollution. 
However there is an obvious risk of obtaining serious measurement errors in determining the level of FA. Based on the foregoing, this paper 
uses the registration of changes in fish homeostasis in order to expand the understanding of both the possibility of assessing the effects of 
combined ratings of water pollution and the background conditions in which harmful elements and compounds act. The authors substantiate 
the feasibility of combining several relatively simple and descriptive assessment methods and conclude that there is a need to elaborate 
criteria for the development of health of hydro-ecosystems within specific geographic zones.  

Keywords: pollution; growth variability; nuclear violations; fluctuating asymmetry  

Вступ  

На відміну від звичних методів біоіндикації, згідно з 
якими якість поверхневих вод експертно оцінюється у 
балах за сумою ознак порушень у підсистемах, у рамках 
концепції «здоров’я» екосистем обґрунтовуються кіль-
кісно змінні інформативні критерії порушень у біоло-
гічних системах, а також інтегральні кількісні значення 
дози впливу, які відображають наслідки комплексного 
забруднення вод і ті умови водойм, на фоні яких діють 
токсичні елементи та сполуки (Attrill and Depledge, 1997; 
Moiseenko, 2008; Fei et al., 2013; Rudik-Leuska et al., 2014).  

Подібна інтегральна система критеріальної оцінки 
якості вод і здоров’я гідроекосистем повинна відповідати 
таким вимогам: відображувати специфіку забруднення, 
враховувати кількість найчутливіших індикаторів організ-
меного, популяційного та екосистемного рівнів (John et 
al., 2014), враховувати функціональний резерв екосистеми 
витримувати стрес (Xiaojun et al., 2015), зберігати свою 
структуру, а також відображувати здатність до віднов-
лення системи після пертурбацій (Gilvear et al., 2013; 
Gurbik et al., 2014). Не існує єдиного універсального 
критерію відносно оцінок усіх можливих сценаріїв змін 
стану гідроекосистем. Наприклад, під час оцінювання 
евтрофування водойм найчіткішу картину формують 
зміни фітопланктонних угруповань (Karadžić et al., 2010; 
Garmendia et al., 2013), закислення вод – зообентосу 
(Moiseenko and Gashkina, 2011; Halsband and Kurihara, 
2013), токсичного забруднення – порушення в організмі 
риб (Kuderskiy, 1987; Moiseenko, 2000).  

Але незмінним залишається той факт, що відобра-
зити «здоров’я» гідроекосистем за дії забруднень та їх 
комбінованих ефектів, передусім, дозволяє з’ясування 
резистентності водної та навколоводної флори та фауни 
(Brygadyrenko and Slynko, 2015). Успішне використання 
риб як індикаторів стану гідроекосистем (Kuderskiy, 
1987) зумовлене такими причинами: 1) риби мають три-
валий життєвий цикл і через це здатні накопичувати 
шкідливі речовини протягом значного періоду часу; 
2) різні види риб мають неоднакову чутливість до антро-
погенних токсикантів і тому можуть використовуватись 
як біоіндикатори різного ступеня антропогенного забруд-
нення водойм; 3) риби мають неоднакову чутливість на 
різних етапах онтогенезу, що розширює можливості ви-
користання цих тварин для біоіндикацї. При цьому 
розрізняють високочутливі види риб (лососеві (форель, 
голець), сигові (сиг звичайний, пелядь), судак, пічкур), 
середньочутливі (гольян, лящ, окунь) та слабкочутливі 
(головень, сазан, карась) (Luk’yanenko, 1987).  

Нині в Україні відмічається зацікавленість дослідни-
ків у вивченні різноманітних підходів до використання 
риб як індикаторів стану гідроекосистем. Разом із тим, 
окремі автори звертають увагу на певні складності цього 
процесу (Demchenko, 2011), які зводяться до проблеми 
вибору «еталона» для порівняння результатів оціню-
вання та проблеми визначення оптимального рівня ан-
тропогенного перетворення гідроекосистем. Аналізуючи 
існуючі підходи та методи, автор пропонує п’ять показ-
ників популяційного та ценотичного рівнів іхтіофауни, 
що дозволять судити про різні зміни у водоймі: 1) роз-
мірне різноманіття особин популяції; 2) розмірно-масова 
структура популяції; 3) співвідношення статей; 4) інди-
відуальна морфологічна мінливість особин та кількість 
фенодевіацій; 5) видове та таксономічне різноманіття.  

Прикладом останнього підходу може бути вивчення 
змін видового різноманіття аборигенної іхтіофауни на 
фоні сучасних антропогенних змін гідроекосистем басей-
ну р. Прип’ять (Sondak, 2009). Однак відомо, що зв’язок 
показників різноманіття та сталості (стабільності) екоси-
стем має не завжди відповідний, а інколи й суперечливий 
характер (Chakrabarti and Ghosh, 2013). Разом із тим, що 
сталість біосистем збільшується зі збільшенням різно-
маніття (Whittaker, 1980), не завжди відмічається форму-
вання різноманіття за рахунок стабільності екосистеми 
(Costanza et al., 2007; Trebilco et al., 2013).  

У рамках екосистемного інтегрованого підходу, в оці-
нюванні екологічних наслідків забруднення вод перевага 
віддається дослідженню риб на рівні організму. Такі світові 
системи моніторингу як Environmental Monitoring and 
Assessment Program (EMAP), European Environment Agency 
(EEA), Australian and New Zealand Guidelines for Fresh and 
Marine Water Quality (ANZECC and ARMCANZ), Envi-
ronment Canada (EC), та інші за тривалої дії забруднень 
води, особливо токсичного характеру, використовують 
відгуки певних функціональних систем організму риб 
(у відповідних умовах за певний проміжок часу).  

З огляду на наведені факти, дослідники продовжують 
вдосконалювати підходи системних досліджень іхтіопо-
пуляцій на рівні окремих особин і пропонують інформа-
тивні засоби контролю гідроекосистем. В умовах інтен-
сивного забруднення стійкість організму риб визначалась 
здатністю ефективно метаболізувати та виводити токсич-
ні речовини, які надходили до їх організму (Mikryakov et 
al., 2015). Патологічні зміни в тілі риб дозволили визначи-
ти ступінь токсичності водного середовища (Torres, 2014), 
оцінити кумулятивні ефекти (He et al., 2012; Jayaprakash et 
al., 2015), а також сформувати уявлення про потенційну 
небезпеку групи речовин, що надходять до водойм і для 
людини (Dórea, 2008). Перерозподіл токсичних речовин 
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між тканинами риб використовується для оцінки термінів, 
які мали місце після забруднення водойми (Albalat et al., 
2002; Torres, 2014).  

Велика група авторів (Мoiseenko et al., 2010) запропо-
нувала дворівневий методичний підхід, який, на їх по-
гляд, дозволяє поєднувати в оптимальному співвідно-
шенні можливість отримання масового іхтіологічного ма-
теріалу та встановлення точного діагнозу. Вони відокре-
мили перший – макрорівень обстеження індивідумів, за 
яким захворювання виявляються на основі масового 
візуального обстеження організмів, а попередній діагноз 
встановлюється за клінічними та патологоанатомічними 
симптомами отруєнь; другий – макрорівень діагностики 
включає гематологічні, гістологічні, біохімічні, інстру-
ментальні фізіологічні та інші методи. Отже, зміни 
фізіологічного стану риб реєструються численними по-
казниками, які можна використовувати для діагностики 
«здоров’я» гідроекосистем. Однак, на нашу думку, 
більшість методів, особливо біохімічні та фізіологічні, 
достатньо складні, тому не можуть широко застосовува-
тись у дослідженнях природних водойм. Існує також 
необхідність у спеціальних навичках дослідника, значних 
матеріальних затратах і тривалості виконання досліджень. 
До того ж, відсутність чіткої програми іхтіологічного 
моніторингу для окремих фізико-географічних регіонів 
стає перешкодою для отримання оцінки реального стану 
гідроекосистем.  

Огляд і узагальнення наведеної інформації дозволи-
ли окреслити мету нашої роботи – аналіз найпоказо-
віших та відносно простих методів оцінювання «здо-
ров’я» (вразливості) гідроекосистем із використанням 
риб як біоіндикаторів.  

Морфометричні параметри та мінливість росту риб 
як відображення гідрохімічних змін водойм  

У класичному розумінні ріст риб розглядається як 
частина фізіолого-біохімічних процесів, що відбувають-
ся згідно із законом збереження енергії (Sherman and 
Pylypenko, 1999). Розмірне різноманіття угруповань риб 
зумовлене впливом на процес росту як генетичних фак-
торів, так і факторів середовища, тому морфометричні 
ознаки вважаються сумарним відображенням специфіки 
способу життя риб та індикатором стану популяції.  

Нині з морфометрії риб накопичено значний обсяг 
літературних даних, який доводить, що питання, пов’я-
зані з мінливістю ознак, – зручні методичні підходи до 
здійснення різнопланових досліджень. Систематизація 
відомих досліджень для вивчення мінливості морфомет-
ричних ознак риб дозволяє виділити такі основні напря-
ми: 1) вивчення географічної (в основному широтної) 
мінливості видів із широким ареалом; 2) вивчення мін-
ливості, що пов’язана з локальними варіаціями умов; 
3) вивчення мінливості, що пов’язана зі змінами умов у 
часі; 4) вивчення мінливості штучних групувань і попу-
ляцій; 5) аналіз мінливості морфометричних показників 
під час моделювання умов середовища мешкання.  

Із позицій оцінки «здоров’я» гідроекосистем, без 
сумніву, найбільший інтерес становить другий пункт, 
який повинен спиратись на вивчення закономірностей 
формування розмірного різноманіття природних групу-

вань риб у межах окремих видів залежно від еколо-
гічних умов. Однак у природних умовах на риб діє 
безліч факторів, які впливають на обмін їх речовин 
(Dgebuadze, 2001), тобто спостерігається комплексний 
вплив явищ неживої природи, опосередкований через 
біотичні фактори. Автор доводить, що температура зу-
мовлює швидкість обмінних реакцій (контролюючий 
фактор) та ускладнює процеси внутрішньої регуляції 
(маскувальний фактор), зміни освітлення впливають на 
функціонування ендокринної системи (напрямний фак-
тор), у той час, коли такі фактори як уміст кисню, маса ті-
ла та раціон можуть стримувати ріст (лімітуючий фактор).  

У більшості праць із вивчення впливу гідрохімічних 
факторів на темпи росту риб наявні дані, які доводять 
визначальний вплив забруднень, пов’язаних із діяльністю 
людини. Звичайно, як у природних умовах, так і в експе-
рименті спостерігається зниження темпів росту при відхи-
леннях від нормального хімічного складу води. Причина-
ми зниження темпів росту за погіршення якості води, як 
правило, виявляються: зменшення кількості доступної їжі, 
погіршення апетиту риб, пониження трофічної активності 
та здатності знайти, вхопити жертву, пониження ефектив-
ності утилізації їжі, здатності нормального її перетрав-
лення та засвоєння.  

Дослідження на двох гідрологічно ідентичних ділян-
ках р. Пілиця (Penczak et al., 1976), що відчувають різний 
ступінь впливу побутових забруднень, виявили суттєве 
відставання в рості плітки з брудної ділянки. Раннє до-
зрівання та пригнічення темпу росту сигових (Coregonus 
lavaretus (Linnaeus, 1758)) спостерігались у водоймах 
Кольського півострова, які відчували аеротехногенне 
забруднення комбінату з виробництва нікелю (Kashulin, 
1995). Уповільнення темпів росту молоді (масою 5–13 г) 
райдужної форелі (Parasalmo mykiss (Walbaum, 1792)) 
спостерігалось за умов її утримання у м’якій підкисленій 
(рН 5,2) воді із сублетальною дозою алюмінію (38 мг/л) 
(Wison, 1994).  

Окремі праці доводять, що не завжди зниження тем-
пів росту того або іншого виду риб – наслідок погір-
шення гідрохімічних параметрів води. Прикладом цього 
може бути несподівана реакція риб на закислення 
оліготрофних озер Південної Фінляндії, серед яких 
виділяли групу сильно закислених (6 озер із рН < 5), 
помірно закислених (5 озер із рН < 6) та нейтральних 
(5 озер із рН > 6). Виявилось, що серед 16 дослід-
жуваних водойм темп росту річкового окуня (Perca 
fluviatilis (Linnaeus, 1758)) в озерах перших двох груп 
вищий (Ranitaniemi, 1988). Аналогічна ситуація спосте-
рігалась і на одних і тих самих водоймах, вода яких ста-
вала кислішою. Через чотири роки після підкислення 
озер (рН знизилось до 4,7–4,8) помічене прискорення 
росту окуня (Ranitaniemi, 1995). Автор припускає, що 
темп росту прискорився через зниження чисельності риб 
(внаслідок закислення) та послаблення внутрішньо- та 
міжвидової конкуренції. Іншими дослідженнями вста-
новлено, що оптимальні умови для росту риб відпо-
відають значенням рН води вище 4,5 та концентрацій Al 
і Fe < 1,0 мг/дм3 (Hamish et al., 2010).  

Цікаві дані отримані під час вивчення впливу ток-
сичного забруднення гідроекосистеми Каспійського 
моря на біохімічні та морфофізіологічні порушення ку-
тума (Rutilus frisii kutum (Kamensky, 1901)) і бичка-
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кругляка (Gobius cephalarges (Pallas, 1814)). За відносно 
низьких концентрацій нафти (0,05–1,0 мг/л) зміни 
процесів росту мали адаптивний характер: ріст на пев-
них етапах прискорювався, а за хронічного впливу – 
уповільнювався. За високих концентрацій нафти (понад 
40 мг/л) ріст риб суттєво уповільнювався та навіть при-
пинявся (400, 800 мг/л) (Kurbanovа, 2002).  

Вплив хімічних факторів на ріст риб може варіювати 
також з інших причин, частина яких поки не має достат-
нього пояснення. Наприклад, популяція чукучана 
(Catostomus commersoni (Lacepède, 1803)) за підвищених 
концентрацій цинку та міді, зумовлених надходженням з 
атмосфери, демонструвала збільшення темпів росту та 
плодючості, при цьому риби раніше досягали статевої 
зрілості. Рудні води, які містили ті самі концентрації 
даних елементів, спричинювали уповільнення росту, 
зменшували плодючість, але термін дозрівання особин 
залишався таким самим (Jana and Das, 1982). Досить 
цікаву картину динаміки зміни приростів риби у часі 
залежно від різних концентрацій токсикантів отримано в 
модельному експерименті: значення питомої швидкості 
росту молоді гупі (Poecelia reticulatа (Peters, 1859)) в 
акваріумах із концентрацією Cu2+ 0,1 мг/дм3 на другий 
тиждень знижувалось до 30%, на третій тиждень зростало 
майже на 50%, а на четвертий тиждень знову зменшува-
лось на 20%. В акваріумах із концентрацією токсиканта 
0,001 мг/дм3 та в контролі спостерігали коливання зна-
чень показника питомої швидкості росту: на початку ек-
сперименту питома швидкість росту помітно збільшува-
лася, потім різко знижувалась і знову стрімко зростала. За 
наявності в акваріумах Cd2+ у різних концентраціях істот-

них змін маси тіла риб не спостерігали. Проте вивчення 
зміни значень динаміки питомої швидкості росту риб дали 
авторам експерименту підставу стверджувати, що в аква-
ріумах із найбільшою концентрацією Cd2+ значення цього 
показника постійно знижується, а за найменшої концен-
трації та в контролі різко зростає (Handzyura, 2002).  

Достатньо значний вплив на ріст та життєдіяльність 
риб здійснює вміст у воді вуглекислого газу (СО2), але і 
тут можна спостерігати різну силу та спрямованість впли-
ву цього фактора. Хронічний вплив підвищених рівнів 
СО2 корелював із нижніми індексами росту багатьох 
видів риб, які відрізнялись від темпів росту риб в умовах 
нормальної концентрації вуглекислого газу на 21–58%. 
Зокрема, у цьоголіток камбали (Pleuronectes platessa 
(Linnaeus, 1758)), що утримувалась у воді з різними 
концентраціями розчиненого вуглексислого газу: ~ 3 000, 
15 000, 25 000 μatm (відповідно, 5, 26 та 42 мг/дм3), зі зро-
станням величини СО2 зменшувалось споживання корму 
на фоні активізації катаболізму білка (Stiller et al., 2015). 
Як і у випадку з підвищеною кислотністю, риби можуть 
адаптуватись до впливу хімічних факторів після певного 
часу. За впливу «хімічних стресів» риби понижують спон-
танну рухову активність і, як наслідок, більша частина енер-
гії може бути використана для росту (Sfakianakis et al., 2015).  

Відомі дані про вплив різних хімічних речовин на 
індивідуальну мінливість розмірів риб. За умов наси-
чення води NО2 у концентраціях 15–130 мг/дм3 відмі-
чали пригнічення росту Danio rerio (Hamilton, 1822) на 
28-му добу утримання риб у водному середовищі, почи-
наючи з концентрації діоксиду азоту 73 мг/дм3, з експо-
ненціальною залежністю між швидкістю росту риб і 

концентрацією NО2, з величиною апроксимації R2 = 
0,896 (Voslarova et al., 2008).  

На значному експериментальному матеріалі доведе-
но, що питома швидкість росту молоді риб – високочут-
ливий біопродукційний параметр наявності у воді таких 
токсикантів як шестивалентний хром, нікель і свинець 
(Ashfaq, 1999). За наявності у воді іонів полівалентних 
металів (Fe3+, Cu2+, Mn7+) посилюється інгібувальний 
ефект каталітичного перекисного окиснення на лінійний 
і ваговий ріст молоді риб різних екологічних груп 
(Podoprigora, 2010).  

Є цікаві дані і про реакцію морфометричних показ-
ників риб на дію пестицидів. Аналіз впливу різних препа-
ратів виявив достовірні зміни темпів лінійного та вагового 
росту дослідних передличинок бестера. Димоксистробін в 
концентраціях 0,0005 мг/л і 0,001 мг/л спричинював зни-
ження темпів вагового росту, при цьому лінійний ріст не 
змінювався. Флуоксастробін у концентрації 0,1 мг/л вик-
ликав статистично достовірне зниження темпів лінійного 
та вагового росту дослідних організмів. У розчинах 
димоксистробіну концентрацією 0,0001 мг/л, трифлокси-
стробіну і піроклостробіну концентрацією 0,0005 мг/л, 
флуоксастробіну 0,01 мг/л і 0,05 мг/л за всіма вивченими 
показниками у предличинок бестера відхилень від норми 
не спостерігали (Fedorova, 2012).  

Порівняння загальних концентрацій і обсягів ски-
дання забруднювальних речовин у стічних водах ВАТ 
«Дніпроважмаш» із морфометрією та біомасою молоді 
риб прибережних угруповань Дніпровського водосхо-
вища за 2007–2011 рр. виявило пряму залежність між 
цими показниками. Розраховані коефіцієнти кореляції 
для цих значень підтверджують сильний позитивний 
зв’язок між наведеними параметрами: коефіцієнт коре-
ляції дорівнює 0,62 (коефіцієнт детермінації 38,4%), для 
маси забруднювальних речовин та іхтіомаси – 0,92 
(84,6%) (Bobyl’ov and Khrystov, 2013).  

Дуже поширеним наслідком індустріальної діяльно-
сті людини є радіація. Як фактор впливу на ріст риб вона 
може діяти прямо або через зміну життєвих циклів риб. 
Багаторічні спостереження за короповими, які утриму-
вались у водоймі-охолоджувачі Чорнобильської АЕС, 
показали, що білі товстолобики (Hypophtalmichthis moli-
trix (Valenciennes, 1844)) після опромінення стали дозрі-
вати при значно менших розмірах, ніж особини зі зви-
чайних популяцій (Belova, 1998). У процесі моделю-
вання групової та індивідуальної мінливості морфомет-
ричних ознак річкової риби за впливу радіонуклідів (3H, 
14C, 60Co, 134Cs, 137Cs, 65Zn, 89Sr, 90Sr, 125I, 131I тощо) 
помічено, що ці параметри більшою мірою залежать від 
таких абіотичних факторів як об’ємні витрати та темпе-
ратура води (Smith, 2006).  

Фактори, які діють у рамках «локальних варіацій», 
часто можуть не викликати суттєвих змін морфометрич-
них ознак риб (Rocchetta et al., 2014). Очевидно, справа в 
тому, що як абіотичні, так і біотичні фактори впливають 
на риб одночасно, а «негативний» вплив одного фактора 
часто може бути компенсований «сприятливим» впли-
вом іншого.  

У спеціальній літературі чітко простежується впев-
нена думка, що мінливість морфометричних ознак орга-
нізмів – це одна з найбільш показових і чутливих харак-
теристик впливу факторів середовища на екосистеми. 
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Можна узагальнити, що вивчення морфометричної 
мінливості риб – виправданий підхід, який дає можли-
вість описувати та контролювати зміни у гідроекосис-
темах, якщо проводити оцінювання в чітко окреслених 
локальних умовах.  

Цитогенетичний гомеостаз іхтіопопуляцій  
як показник наявності токсичних  

забруднень гідроекосистем  

Важлива складова гідроекологічних досліджень – 
моніторинг генотоксичного забруднення водойм, оскіль-
ки окремі забруднювачі можуть бути небезпечні в над-
звичайно низьких концентраціях, проявляти синергізм і 
адитивність, виступати як мутагени або промутагени і, 
при цьому, не фіксуються звичайним хімічним аналізом 
води. Перші дослідження мутаційних спектрів токси-
кантів відносять до початку XX століття та пов’язують із 
дослідженнями соматичних клітин: генетичні зміни у 
соматичних клітинах відображають порушення гомео-
стазу розвитку та ефективність реакції імунної відповіді 
організму (Krysanov, 1987). За нормальних умов, біль-
шість генетичних порушень елімінується, тому наявні-
сть таких порушень – індикатор стресу, який і спричи-
нює появу аномальних клітин та зниження імунного 
статусу організму. Цитогенетичні порушення діагносту-
ються на хромосомному рівні за допомогою таких висо-
кочутливих методів як облік сестринських хроматино-
вих обмінів та хромосомних аберацій, а також мікро-
ядерного тестування. Нині у світовій практиці зазначені 
підходи широко застосовуються для оцінки «здоров’я» 
гідроекосистем, причому аналізуються порушення як у 
клітинах мікроорганізмів (Ohe et al., 2003; Davoren and 
Fogarty, 2004; Lemos et al., 2009), так і у соматичних 
клітинах організмів більш високих трофічних ланцюгів, 
тобто представників іхтіофауни гідроекосистем (Buschi-
ni et al., 2004; Dar et al., 2015).  

За відсутності лабораторних умов, у певних випадках 
для швидкої діагностики генетичної сприятливості 
зручний експрес-метод із використанням мікроядерного 
тесту. Перевага цього методу – у простоті відбору мате-
ріалу у польових умовах, порівняно незначних часових і 
матеріальних затратах і можливості опрацювати достат-
ньо великий масив даних (Ledebur and Schmid, 1973). 
Для досліджень різних видів риб у природних умовах 
найзручнішим виявляється мікроядерний тест у клітинах 
периферійної крові, який виявляє амітоз еритроцитів – 
один із патоморфологічних станів клітин червоної крові, 
у результаті чого еритроцити стають двоядерними або 
утворюють одне чи декілька мікроядер (Krysanov, 1987). 
Поява таких клітинних порушень відмічається в морсь-
ких та прісноводних риб як за дії кумулятивного токси-
козу (Nunes et al., 2011), так і у випадку токсичного стре-
су (Gutiérrez et al., 2015).  

В експериментах in vivo щодо впливу ацетату свин-
цю у концентрації 0,5 мг/дм3 (тут і далі ГДК для рибо-
господарських водойм 0,1 мг/дм3), хлориду кадмію у 
концентрації 0,1 мг/дм3 (ГДК 0,005 мг/дм3) та сирої наф-
ти в концентрації 0,5 мг/дм3 (ГДК 0,05 мг/дм3) в акварі-
умних умовах виявлено, що кількість еритроцитів із 
мікроядрами у цьоголіток коропа становила 1,67 ± 

0,19%, двоядерних клітин – 7,80 ± 0,40%, у дволіток 
червоноперки – відповідно 4,17 ± 0,01% та 2,00 ± 0,03%. 
Перевищення значень у дослідних екземплярів над кон-
трольними на 5, 15, 30 та 40-ву добу було на рівні 1,4–
7,3 раза. Найпомітніше зростала кількість абератних 
еритроїдних клітин у випадках впливу сирої нафти 
(Gabibov et al., 2011).  

Під час досліджень крові карася сріблястого (Cara-
ssius auratus (Linnaeus, 1758)) риб утримували у розчи-
нах атразину, концентрацією 5, 10 і 15 мкг/дм3 протягом 
2, 4 та 6 діб. Відмічено зростання кількості мікроядер в 
еритроцитах на 6%, 9% та 15% порівняно з контролем 
(Cavas, 2011). Специфічну реакцію ядерних показників 
клітин крові цього ж виду риб доводять дослідження, в 
ході яких визначено, що хлоралгідрат, іони міді (Сu2+) та 
кадмію (Сd2+) впливають на еритроцити периферичної 
крові карася сріблястого, викликаючи зростання кілько-
сті клітин із порушеннями мітозу до 10‰ порівняно з 
контролем (Arhipchuk et al., 2005).  

Ядерні та цитоплазматичні аномалії спостерігались 
при впливі на індійського коропа (Catla catla (F. Hamil-
ton, 1822)) тривалого (0,002 Гр/хв) і гострого (3,2 Гр/хв) 
гамма-випромінювання. Результати мікроядерного тес-
тування еритроцитів крові риб мали статистично значу-
ще збільшення мікроядер, деформованих ядер, двоядер-
них клітин і апоптозу клітин порівняно з контролем в 
експериментах із різною тривалістю опромінення, що 
становила 3, 6, 12, 18, 30, 45, 90, 135, 202 доби 
(Anbumani and Mary, 2012).  

В експериментах in situ, проведених на озерах Кета 
та Ладаннах, а також у нижній течії річки Єнісей, отри-
мано мазки крові від 52 риб дев’яти видів: гольця 
(Salvelinus nemachilus (Linnaeus, 1758)), миня (Lota lota 
(Linnaeus, 1758)), осетра сибірського (Acipenser baeri 
(Brandt, 1869)), ряпушки сибірської (Coregonus sardinella 
(Vallenciennes, 1848)), сига (C. lavaretus), плітки 
сибірської (Rutilus rutilus lacustris (Pallas, 1814)), стерляді 
(Acipenser rutenus (Linnaeus, 1758)), харіуса сибірського 
(Thimallus arcticus (Pallas, 1814)) та чира (Coregonus 
nasus (Pallas, 1814)). У клітинах еритроцитів мікроядра 
виявили лише у 19 особин, у решти (33 особини) 
мікроядра не ідентифіковано. Усього серед 56 703 
клітин нарахували 30 клітин із мікроядрами. Таким чи-
ном, загальна частота клітин із мікроядрами становила 
0,05 ± 0,01% (Kryukov and Kochkarev, 2013).  

У зоні радіаційної аномалії на Південному Уралі 
багаторічний спільний вплив радіаційних та хімічних 
факторів не спричинив незворотних змін як у 
популяціях риб, так і на рівні екосистем. Частота трап-
ляння мікроядер у щук (Esox lucius (Linnaeus, 1758)) 
технологічних водойм склала 6,0 ± 0,02‰, плітки – 1,4 ± 
0,006‰, окуня – 0,3 ± 0,009‰ (Smagin, 2005).  

В інших дослідженнях, проведених у найбільш за-
бруднених радіонуклідами озерах Чорнобильської зони 
відчуження, визначено, що у туводних карасів (Carassius 
сarassius L.) кількість еритроцитів з ядерними порушен-
нями сягала 5,8 ± 3,7%. У той же час, частота трапляння 
мікроядер у контрольній водоймі (Київське водосховище) 
була значно нижчою – 0,3 ± 0,2% (Pomortseva et al., 2011).  

Зазначимо, що частота спонтанних мутацій ядра ери-
троцитів периферичної крові здорових риб, за даними 
багатьох авторів (Ledebur and Schmid, 1973; Krysanov, 
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1987; Lugaskova, 2003; Kryukov and Kochkarev, 2013), 
становить 0,5–4‰ відповідно. Вкрай низьким ступенем 
цитогенетичної стабільності та підвищеним рівнем 
спонтанних генетичних порушень відрізняється щука 
(Lugaskova, 2003; Smagin, 2005).  

Для з’ясування генотоксичної дії забруднювачів гід-
роекосистем Донецько-Придніпровського регіону Укра-
їни (Gorovaya et al., 2011) як індикатор обрано два най-
більш розповсюджених у даному регіоні види риб: пліт-
ку та карася сріблястого. Частота мікроядер у клітинах 
крові цих видів коливалась у межах від 0,14 ± 0,015% до 
2,8 ± 0,31%, що дозволило авторам виявити відмінність 
мутагенної активності досліджуваних водойм, яка мала 
розбіжність в окремих випадках до 3,7–4,1 раза.  

Цитологічні зміни представників популяцій риб 
р. Случ у межах Рівненської області спостерігались ли-
ше у клітинах периферійної крові плітки (R. rutilus – 4,57 ± 
0,42‰ у створі з помірним антропогенним навантажен-
ням та 6,02 ± 0,19‰ у створі з посиленим антропоген-
ним навантаженням) та щуки (E. lucius – 5,53 ± 0,55‰ та 
7,21 ± 0,41‰, відповідно). У решти проаналізованих ви-
дів середня частота ядерних порушень перебувала в ме-
жах фізіологічної норми. Виявлений прояв дегенератив-
них процесів в організмах риб розцінювався як підвище-
на реактивність чутливих видів на наявність мутагенів у 
складі забруднень річки (Biedunkova, 2015).  

Багаторічні гідрохімічні та токсикологічні досліджен-
ня на Волго-Каспійському каналі (Cousina, 2011) показа-
ли, що частота трапляння еритроцитів із мікроядрами у 
крові риб залежить і від сезону року. Восени частка 
еритроцитів із мікроядрами понижується в 1,8 раза у крові 
судака (Sander lucioperca (Linnaeus, 1758)) та в 1,9 раза у 
крові ляща (Abramis brama (Linnaeus, 1758)).  

Окремі автори відмічають, що кількість мікроядер у 
клітинах периферичної крові риб змінюється на різних 
етапах онтогенезу. При співставленні спонтанної часто-
ти абератних клітин крові у різних вікових групах у двох 
видів карпозубих риб (Nothobranchius rachovii (Ahl, 
1926) і Pterolebias longipinnis (Garman, 1895)) помічено, 
що вона збільшується у міру старіння організму та зу-
мовлена не стільки змінами в імунній системі, скільки 
порушеннями репарації ДНК. За впливу органічної спо-
луки 5-бромдезоксиуридину частота абератних клітин у 
N. rachovii становила для личинок 4,9%, молодих особин – 
7,5%, старих – 12,9% (Krysanov, 1987).  

З аналізу літературних джерел стає зрозуміло, що су-
часна інформація про цитогенетичний гомеостаз риб 
отримується як у модельних експериментах із відстежен-
ням впливу окремих токсичних речовин на певні види 
риб (in vivo), так і під час аналізу іхтіопопуляцій природ-
них водойм на фоні комплексного характеру забруднень 
(in situ). Необхідно зазначити, що порівняння наявних у 
літературі відомостей необхідно проводити вкрай уважно, 
оскільки частота трапляння мікроядер наводяться в різних 
одиницях вимірювання (або %, або ‰). Донині ускладне-
ним залишається визначення рівнів спонтанних мутацій, 
адже відомо, що утворення мікроядер може являти собою 
прояв реалізації компенсаторно-пристосувальних проце-
сів клітини (Ilyinskikh, 1988; Gutiérrez et al., 2015), які, на 
нашу думку, мають свої особливості для різних видів риб 
в окремих геохімічних регіонах. Проте мікроядерне тес-
тування належить до найважливіших та відносно простих 

методів, які успішно застосовуються для виявлення мута-
генної дії біотичних та абіотичних факторів на організм 
риб у гідроекосистемах різних типів.  

Стабільність розвитку іхтіопопуляцій як інтеграль-
ний показник стану гідроекосистем  

Останнім часом збільшується кількість праць з 
оцінювання стану навколишнього середовища за допомо-
гою стабільності розвитку популяцій. Стабільність роз-
витку – одна з найбільш загальних характеристик організ-
мів, що підтримується на базі генетичної коадаптації за 
оптимальних умов розвитку (Zakharov and Appearance, 
1993): «стабільність розвитку – здатність організму до 
формування фенотипу без онтогенетичних порушень і 
помилок». Показником стабільності розвитку може бути 
флуктуюча асиметрія (ФА) – незначні неспрямовані 
відхилення від білатеральної симетрії у будові різних 
морфологічних структур (Valen, 1962). Вважається, що 
показник ФА – міра стабільності розвитку не окремої 
особини, а їх групи. Підвищення ФА на груповому рівні 
вказує на дестабілізацію процесу розвитку у популяції, від 
стану якої у кінцевому випадку залежить як збереження 
окремих видів, так і нормальне функціонування екоси-
стеми в цілому (Parsons, 1990; Zakharov and Appearance, 
1993; Kozlov and Zvereva, 2015).  

Дестабілізація розвитку звичайно спостерігається на 
відносно низькому рівні порушень середовища, неза-
лежних від незворотних змін у популяціях (Beasley et al., 
2015). Це дозволяє використовувати ФА як неспеци-
фічний індикатор навіть незначних відхилень парамет-
рів середовища від фонового стану, які ще не спричи-
нюють суттєвого зниження життєздатності в популяції 
(Zakharov and Chubinishvili, 2001). Численні дослідження 
доводять, що рівень ФА іхтіофауни мінімальний у нор-
мальних умовах природних водойм, а за появи будь-
якого стресового фактора ФА відчутно зростає (Baranov, 
2003; Kostyleva and Peskova, 2011; Fedorov, 2011; 
Biedunkova and Petruk, 2015).  

Оцінюючи вплив антропогенного навантаження на 
іхтіофауну р. Ішим (Fedorov, 2011), провели аналіз рівня 
ФА у вибірках плітки, ляща та окуня за п’ятьма мери-
стичними ознаками. Отримані показники свідчили, що в 
особин, виловлених зі створів із мінімальним антропо-
генним навантаженням, стабільність розвитку індивіду-
умів була достовірно вищою, ніж в особин у межах ур-
боекосистем. Найпомітніше збільшувалась частка аси-
метричних особин у плітки, сягаючи різниці 68,8% між 
окремими створами, причому видовий склад і структура 
угруповань риб не мали суттєвих відмінностей.  

Під час встановлення взаємозв’язку між рівнем за-
бруднення донних відкладень гирла австралійської річки 
Хоуксбері та флуктуючою асиметрією Toadfish tetracte-
nos (Fréminville, 1813) з’ясовано, що асиметрія кісток 
черепа риб позитивно корелювала із вмістом у відкладах 
хлорорганічних пестицидів (ДДТ, ДДД, ДДЕ, хлордан, 
дильдрин, ліндан) і не мала тісної кореляційної залеж-
ності з такими важкими металами як Cd, Cr, Ni та Pb. 
Підвищення у воді концентрацій Cu та Zn провокувало 
зростання рівнів асиметрії досліджуваних структур орга-
нізму риб (Lajus et al., 2015). Антропогенні ефекти на 
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ФА риб відмічені також у гольяна (Phoxinus phoxinus 
(Linnaeus, 1758)) р. Колва, на території басейну якої здій-
снюється розроблення нафтогазових родовищ, що спри-
чинює її хімічне забруднення. Найвищою виявилась за-
лежність від рівня забруднення поверхневих вод (r = 0,69) 
дисперсії асиметрії для грудних плавців (Kazakova, 2009).  

Цікаві результати отримані у випадку порівняння 
ФА тихоокеанських лососевих (Oncorhynchus (Suckley, 
1861)) заводського та природного відтворення (Roma-
nov, 1995). Заводська кета (Oncorhynchus keta (Walbaum, 
1792)) відрізняється від природної середніми значення-
ми дисперсії асиметрії (δd

2) трьох із чотирьох оцінених 
ознак: у заводської кети менше променів у черевних 
плавцях (δd

2 > 0,999), менше позаочних кісток (δd
2 > 

0,95), але більше каналів другого порядку на першій 
позаочній кістці (δd

2 > 0,999). Дисперсія ФА у заводської 
нерки (Oncorhynchus nerka (Walbaum, 1792)) також вия-
вилась значно вищою, ніж у природної, за чотирма озна-
ками з п’яти. Особливо помітно це було за кількістю 
променів у черевних плавцях (δd

2 > 0,999) та за кількістю 
каналів другого порядку на третій позаочній кістці (δd

2 > 
0,999). Число асиметричних випадків на особину у заво-
дських риб було удвічі більшим, ніж у природних. Автор 
вбачає причину порушення стабільності розвитку заво-
дських лососів у хімічних речовинах (формалін, малахіто-
вий зелений тощо), якими ембріони, личинки та молодь 
обробляють із профілактичною та лікувальною метою.  

Аналогічні результати порівняльного аналізу диспер-
сії асиметрії наведено і для осетрових (Acipenseridae 
(Bonaparte, 1831)), яких вирощували в умовах аквакуль-
тури (Mikheev et al., 2014). У стерляді (Asipenser ruthenus 
(Linnaeus, 1758)), яку утримують у рибних господарст-
вах в умовах теплих вод відвідного каналу Пермської 
ГРЕС, помічено вищі показники дисперсії ФА порівняно 
з «дикими» рибами, яких виловлювали у природних 
водоймах Обсько-Камського басейну. У даному випадку 
автори стверджують, що в умовах рибницьких госпо-
дарств кількість лічильних елементів може змінюватись 
відповідно до температури води.  

У дослідженнях, проведених на бельдюзі (Zoarces vivi-
parus (Linnaeus, 1758)) у різних районах Північної 
Європи (Північне, Норвезьке, Баренцове, Біле та Балтій-
ське моря), крім температурних, показано також ефекти 
дії солоності на рівень асиметрії (Lajus et al., 2003). У 
цілому, ФА була мінімальною за середніх температур і 
пониженої солоності. Взаємодія температури та солоно-
сті суттєво ускладнювала інтерпретацію результатів. 
Аналізуючи вибірки бичка (Zosterisessor ophiocephalus 
(Pallas, 1814)) із р. Габес (Туніс), який зазнає на окремих 
ділянках хімічного забруднення різної інтенсивності, 
з’ясували, що найбільш показовою ознакою впливу не-
гативного фактора є саме асиметрія меристичних ознак, 
при тому, що морфометричні ознаки не мали такої 
чутливості, підтвердженої статистичним аналізом відно-
сно контролю (Mabrouk et al., 2014). Досвід використання 
показників флуктуючої асиметрії для іхтіомоніторингу 
малих річок Сибіру у популяціях пічкура (Gobio gobio 
(Linnaeus, 1758)) віком 3+, 4+ за 15 меристичними озна-
ками дозволив зробити висновок, що значення середньої 
частоти асиметричного прояву на ознаку зменшується зі 
збільшенням кількості симетричних ознак (Petrova, 2012). 
Рівень ФА залежить не лише від стану навколишнього 

середовища, а і від внутрішніх факторів, таких як стать, 
плодючість, генетична детермінованість, гетерозигот-
ність, інбридинг тощо (Zakharov and Appearance, 1993; 
Lajus et al., 2003; Swaddle, 2003; Vinogradov et al., 2012; 
Beasley et al., 2015). Єдиної думки стосовно ступеня та 
характеру впливу названих явищ на асиметрію немає, 
однак більшість авторів радять враховувати їх у роботі.  

Зокрема, встановлення залежності загального показ-
ника асиметрії (за трьома меристичними ознаками) оку-
ня (Rerca fluviatilis (Linnaeus, 1758)) від віку та швидко-
сті росту показали, що у вибірках старшого віку рівень 
ФА нижчій ніж у вибірках молодшого віку. Рівень 
асиметрії найменший для особин із середнім розміром 
для своєї вікової групи, тобто пов’язаний зі швидкістю 
росту. За твердженням авторів, вплив віку важливіший 
(Vinogradov et al., 2012).  

Про відмінності у прояві ФА між швидко та повільно-
рослими групами особин однієї локальної популяції свід-
чить також оцінка сріблястого карася (C. auratus) озера 
Айгинське (Yankova, 2006). У повільнорослих риб ста-
більність розвитку індивідуумів вища, ніж у швидкорос-
лих, оскільки середня величина ФА менша (відповідно 
0,19 і 0,29) та менша середня кількість випадків асиметрії 
на особину (відповідно 0,68 і 0,96).  

Ще один приклад стосується біломорського оселед-
ця, де порівнювали дві популяції Кандалацької затоки 
(широта полярного кола) – єгоровську, що відрізняється 
невисоким темпом росту та нереститься у квітні за не-
звично низької для оселедця температури (близько 0 ºС), 
та івановську, що росте значно швидше та нереститься у 
червні за температур +8…+10 ºС. Перша має значно 
вищу чисельність, ніж друга. При цьому ФА у єгоров-
ського оселедця виявилась вищою, ніж у івановського 
(Lajus, 1991). Автори досліджень передбачили таке по-
яснення. Обидві форми генетично дуже близькі, що до-
водить хромосомний аналіз, та походять від одного ти-
хоокеанського пращура, який оселився у Білому морі 
після відступу льодовиків. Івановський оселедець зберіг 
майже всі риси цього пращура, у той час як єгоровський 
помітно відрізняється від нього, у першу чергу, умовами 
розмноження. Ранній нерест за екстремальних темпера-
турних умов зумовлює те, що поява личинок збігається з 
піком біомаси трофічного планктону у червні, обумов-
леним масовим розвитком арктичної копеподи Pseudo-
calanus minutus. За твердженням автора, це дозволяє 
єгоровському оселедцю, з одного боку, сягати вищої 
чисельності, ніж івановському, а з іншого, спричинює її 
понижену життєздатність, показником чого може бути 
не лише підвищена ФА, а і стійкість личинок до опріс-
нення (Lajus, 1996).  

Відстеження залежностей між величиною ФА та 
гетерозиготністю у самок і самців горбуші (Oncorhyn-
chus gorbuscha (Walbaum, 1792)) р. Ола (північне узбе-
режжя Охотського моря) показало, що ФА у гетерози-
готних особин вища, ніж у гомозиготних. При цьому у 
міру росту гетерозиготності особин величина ФА за 
кількістю променів у черевних плавцях статистично зна-
чимо понижується, а ФА за кількістю променів у груд-
ному плавці відмінностей не має (Pustovoyt, 2010). 
Про існування відмінностей величин ФА свідчать також 
результати, отримані на диплоїдах і триплоїдах уже зга-
дуваного карася сріблястого (C. auratus), який мешкає у 
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заморному озері Айгинське. Зокрема, у триплоїдів 
стабільність розвитку індивідуумів виявилась вищою, 
оскільки середня величина ФА та кількість випадків 
асиметрії на особину (0,75) була меншою, ніж у 
диплоїдів (0,91) (Yankova, 2006).  

Для глибшого розуміння механізму формування мінли-
вості ознак риб за впливу забруднень водного середовища 
необхідно згадати деякі теоретичні аспекти стабільності 
розвитку. Натепер, поряд з основними видами фенотипо-
вої мінливості – генотипічної та середовищної (Falconer 
and Mackay, 1996) – виділяють третій самодостатній її вид – 
випадкову мінливість, джерелом якої є нестабільність 
розвитку (Zakharov, 1997; Lajus, 2003). Праці, котрі вив-
чали частку випадкової мінливості у загальній, доводять, 
що у низці випадків вона перевищує значення генетичної 
та середовищної мінливості. Наприклад, для лічильних 
(меристичних) ознак частка випадкової мінливості зви-
чайно становить 50–70% загальної мінливості, у той час 
як для вимірюваних (морфометричних) ознак вона нижча, 
однак теж достатньо висока 10–40% (Lajus, 2003). Досвід 
вивчення флуктуючої асиметрії річкового окуня (P. fluvi-
atilis) за трьома меристичними ознаками (Vinogradov et 
al., 2012) доводить, що у випадках, коли значення флукту-
ючої асиметрії мають розподіл, близький до нормального, 
тобто розподіл, симетричний відносно нульового значен-
ня, можна вважати, що на мінливість ознаки впливає «он-
тогенетичний шум».  

Не менш важлива проблема методичного характеру 
у вивченні ФА – це наявність похибки вимірювань, яка 
може мати досить значні величини. Наприклад, для ме-
ристичних ознак оселедця вона становить 0–46%, а для 
морфометричних – 0,1–43% (Lajus, 2003). У зв’язку з 
цим оцінка похибки вимірювання стала стандартною 
процедурою в дослідженнях ФА. Відмінності у рівнях 
похибки мають місце в тих випадках, якщо порівняння 
вибірок відбувається за різних умов. Наприклад, за 
різних зовнішніх умов, із використанням різного облад-
нання, різними дослідниками тощо. Існує думка, що для 
однієї і тієї ж ознаки, чим краще охарактеризовано її 
розподіл (чим більша досліджувана вибірка), тим 
вірогідніше, що відхилення цього розподілу від нор-
мального, обчислене за загальноприйнятними стати-
стичними критеріями, буде значущим (Vinogradov et al., 
2012). У низці праць із метою уникнення впливу цих 
факторів пропонується проводити вимірювання зразків 
у вибірках не послідовно, а змішуючи зразки різних 
вибірок у випадковому порядку (Yurtseva et al., 2008).  

Ґрунтовний аналіз флуктуючої асиметрії як методу 
оцінювання стану будь-яких популяцій, проведений Д.Л. 
Лайусом, дозволив автору окреслити декілька характер-
них рис, які, залежно від ситуації, можуть мати не лише 
переваги, а і вади:  

– цей підхід дозволяє a priori визначити вектор змін 
параметра у разі погіршення стану популяції (підвищен-
ня у випадку погіршення та пониження в разі поліп-
шення). Далеко не для всіх показників це можливо. На-
приклад, більший або менший темп росту можуть про-
сто характеризувати різні життєві стратегії;  

– рівень асиметрії відображає стан популяції не на 
даний момент, а інтегрально, стан, сформований протя-
гом значної частини життєвого циклу особини;  

– кожен об’єкт і ситуація вимагають спеціальних ме-
тодичних розробок, зокрема, вибору ознак, до якого 
необхідно підходити досить ретельно;  

– можливість використовувати матеріал, зібраний 
безпосередньо в природних умовах;  

– можливість прижиттєвого аналізу;  
– метод не вимагає спеціального дорогого обладнання;  
– від дослідника вимагається гарне знання біологічної 

статистики та широкий загальнобіологічний кругозір;  
– зміна рівня ФА – показник впливу всієї сукупності 

факторів, що визначають стан популяції.  
Отже, провівши аналіз доступних праць, можна зро-

бити висновок, що оцінка рівнів ФА іхтіофауни дозволяє 
судити як про гетерогенність популяцій, так і про механіз-
ми зворотних реакцій населення гідроекосистем на різні 
рівні антропогенного впливу.  

Д.Л. Лайус справедливо зазначає: «Історія дослід-
жень ФА доводить, що явища стресу мають безліч 
різних аспектів, та, вивчаючи його, не варто сподіватися 
лише на один із показників, будь то ФА, або будь-який 
інший. Найадекватнішу оцінку стресу можна отримати 
лише застосовуючи комплекс методів, кожен з яких має 
свої переваги та недоліки» (Lajus et al., 2009).  

Висновки  

Завершуючи огляд матеріалів стосовно досвіду вико-
ристання риб як індикаторів «здоров’я» гідроекосистем, 
необхідно окреслити основні важливі моменти.  

Враховуючи, що всі зміни гідроекосистем проходять 
за участю безлічі факторів, що проявляються не лише у 
момент дії, а й відображують минулі події та впливають 
на екологічну ситуацію у майбутньому, для отримання 
повного уявлення про фактори формування гомеостазу 
риб в умовах конкретних гідроекосистем бажано мати 
як ретроспективну, так і ситуаційну інформацію.  

Кількість розглянутих нами фактів і прикладів ні в 
якому разі не можна вважати вичерпною. З оціночних 
параметрів риб не розглядались питання гістопатологіч-
них, біохімічних, вузьких гематологічних і епізоотоло-
гічних досліджень, оскільки ці дослідження вимагають 
від дослідника високопрофесійних навичок і не можуть 
отримати належного впровадження в загальні оператив-
ні оцінки водойм.  

Як показує досвід проаналізованих праць, у реальних 
практичних дослідженнях не можна очікувати ні трива-
лого моніторингу водойми, ні можливостей активного 
експерименту з нею, ні передумов застосування єдиної 
методики та оціночної шкали для з’ясування вразливості 
гідроекосистем.  

Тому не складно дійти висновку, що найреалістич-
ніший варіант для оцінки «здоров’я» гідроекосистем за 
показниками гомеостазу риб – це аналіз ситуації на 
підставі поєднання показових та відносно простих (екс-
прес) методів, що здатні відобразити наслідки комбіно-
ваних ефектів забруднення водойм і умови, на фоні яких 
діють шкідливі елементи та їх сполуки. Цілком очевид-
но, що достовірність оцінки залежатиме як від досвіду 
виконавців, так і від наявності інтегральних систем кри-
теріальної оцінки гідроекосистем для окремих фізико-
географічних зон.  
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Процеси ліпопероксидації у клітинах Chlorobium limicola IMB K-8  
за впливу купрум (ІІ) сульфату  

Т.Б. Сегін, С.О. Гнатуш, М.Б. Горішний8 

Львівський національний університет імені Івана Франка, Львів, Україна  

Досліджено вплив купрум (ІІ) сульфату на інтенсивність процесів перекисного окиснення ліпідів у клітинах Chlorobium 
limicola IMB K-8. Від додавання солі металу в інкубаційне середовище вміст первинних продуктів перекисного окиснення ліпідів 
змінювався залежно від тривалості культивування бактерій і концентрації солі металу в інкубаційному середовищі. Максимальний 
вміст гідропероксидів ліпідів спостерігали на шосту добу культивування мікроорганізмів. На сьому та восьму добу він значно 
знижувався. За внесення купрум (ІІ) сульфату вміст гідропероксидів ліпідів зростав, порівняно з контрольним зразком за впливу 
усіх досліджуваних концентрацій. Вміст дієнових кон’югатів (ДК) у клітинах Ch. limicola IMB K-8 найвищим був на шосту добу 
культивування, зі збільшенням тривалості культивування вміст цих продуктів у клітинах бактерій знижувався. За внесення купрум 
(ІІ) сульфату у концентраціях 0,05–0,25 мМ вміст ДК зростав, а за впливу 0,5 мМ – знижувався. За збільшення тривалості культи-
вування мікроорганізмів вміст ДК знижувався. Вміст ТБК-активних продуктів за впливу купрум (ІІ) сульфату змінювався залежно 
від часу культивування та концентрації металу. Максимальний вміст ТБК-активних продуктів спостерігали на восьму добу куль-
тивування за концентрації металу 0,125 мМ.  

Ключові слова: перекисне окиснення ліпідів; зелені сіркобактерії; дієнові кон’югати; гідропероксиди ліпідів; малоновий діальдегід  

The processes of lipid peroxidation in the cells of Chlorobium limicola IMV K-8  
under the influence of copper (II) sulphate  

T.B. Segin, S.О. Hnatush, M.B. Gorishniy  

Ivan Franko National University of Lviv, Lviv, Ukraine  

The effect of stressors, including heavy metal ions such as Cu2+, promotes activation of free radical processes in the cells of 
microorganisms, which causes changes in their physiological and biochemical properties and the structure of bacterial membranes. The aim 
of this work was to assess the influence of copper (II) sulphate on intensity of lipid peroxidation (LPO) of Chlorobium limicola IMV K-8 by 
measuring the content of primary (conjugated dienes and lipid hydroperoxides) and secondary lipid peroxidation products (TBA-reactive 
products). Microorganisms were cultivated at a temperature of 28 °C in GSB cultivation medium with exposure to light of wavelength 700–
800 nm and intensity 40 lux. A suspension of C. limicola ІМV К-8 cells in the phase of exponential growth was treated for one hour with 
metal salt solution in concentrations 0.05–0.50 mM for investigation of the influence of copper (II) sulphate on its physiological and 
biochemical properties. The control samples did not contain any copper (II) sulphate. Biomass was determined by turbidity of diluted cell 
suspension by application of photoelectric colorimeter KFK-3. A mixture of n-heptane and isopropyl alcohol was added into cell-free extract 
for conjugated dienes determination. The samples were incubated at room temperature and centrifuged. Water was added into the 
supernatant and the samples were stirred. Ethanol was added to the heptanes phase and adsorption was measured at 233 nm. The content of 
lipid hydroperoxides was determined by a method based on protein precipitation by trichloroacetic acid followed by addition of ammonium 
thiocyanate. The concentration of TBA-reactive products in the cell-free extracts was determined by color reaction with malondialdehyde 
and thiobarbituric acid exposed to high temperature and acidity of the medium, which causes formation of trimetinic adduct with maximal 
absorption at 532 nm. It was shown that when CuSO4 was added to the incubation medium the content of conjugated dienes and lipid 
hydroperoxides increased with the enhancement of salt concentration. However, its value decreased by the seventh and eighth days of 
cultivation. The content of TBA-reactive products under the influence of copper (II) sulphate varied depending on the duration of cultivation 
and concentration of the metal. Its highest quantity was observed on the eighth day of cultivation. Thus it was determined that under the 
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influence of CuSO4 the content of conjugated dienes, lipid hydroperoxides and TBA-reactive products increases. This indicates the increased 
activity of lipid peroxidation processes and the free radical chain reaction damage mechanism to lipids under these conditions.  

Keywords: lipid peroxidation; green sulphur bacteria; conjugated dienes; lipid hydroperoxides; malondialdehyde  

Вступ  

Стрес, незалежно від його походження, ініціює процеси 
перекисного окиснення ліпідів (ПОЛ), що є основною при-
чиною пошкодження клітинних мембран (Halliwell et al., 
1989; Kolisnyk et al., 2009). За впливу стресових чинників, 
зокрема, солей важких металів, у клітинах мікро- та 
макроорганізмів активуються вільнорадикальні процеси, 
внаслідок чого змінюються фізіолого-біохімічні властиво-
сті та порушується структура мембран (Lushhak et al., 2006; 
Bobyliov et al., 2014; Brygadyrenko and Ivanyshyn, 2015; 
Segin and Hnatush, 2015; Tsvetkova et al., 2016). Активні 
форми кисню, що утворюються у процесах ПОЛ, виявля-
ють цитотоксичну дію, впливають на регуляцію процесу 
поділу клітин та ліпідні компоненти біомембран (Dubinina, 
2006). Основні продукти ПОЛ поділяють на первинні та 
вторинні. Первинні продукти ПОЛ, до яких належать 
дієнові кон’югати (ДК), утворюються у результаті окис-
нення поліненасичених вищих жирних кислот на стадії 
утворення вільних радикалів. Поява ДК свідчить про утво-
рення вільних радикалів, а отже, і про вільнорадикальний 
механізм окиснення поліненасичених жирних кислот, та 
водночас слугує сигналом до утворення гідропероксидів 
(Marnett, 1999; Gueraud et al., 2010; Maslovs’ka and Hnatush, 
2014; Segin and Hnatush, 2015).  

Вторинні продукти вільнорадикального окиснення 
ліпідів утворюються у результаті деструкції гідро-
перекисів поліненасичених жирних кислот, продукуючи 
значну кількість малонового діальдегіду (МДА) та 
кетонів (Baraboj, 1989; Golovchak et al., 2012; Maslovs’ka 
and Hnatush, 2014). МДА – біфункціональний альдегід, 
здатний утворювати шиффові основи з аміногрупами 
білка, виступаючи як зшивальний агент. У результаті 
окиснення утворюються нерозчинні білок-ліпідні ком-
плекси, що мають назву пігментів зношення або 
ліпофусцинів (Gueraud et al., 2010; Ryl’s’kyj, 2010). Та-
ким чином, вміст МДА – показник активності окисню-
вальних процесів, зумовлених кисневими радикалами.  

Іони важких металів впливають на інтенсивність ПОЛ 
у Desulfuromonas acetoxidans (Papanikolaou and 
Pantopoulos, 2005; Maslovs’ka and Hnatush, 2014), проте 
відсутні відомості при вплив іонів Cu2+ на ПОЛ у клітинах 
зелених сіркобактерій. З огляду на те, що іони купруму 
найтоксичніші для бактерій роду Chlorobium (Kushkevych 
and Hnatush, 2010), визначено мету статті – з’ясувати 
вплив купрум (ІІ) сульфату на інтенсивність процесів 
ПОЛ Chlorobium limicola IMB K-8 за вмістом первинних і 
вторинних продуктів перекисного окиснення ліпідів.  

Матеріал і методи досліджень  

Для досліджень використовували бактерії 
Chlorobium limicola ІМВ К-8, виділені та ідентифіковані 
на кафедрі мікробіології ЛНУ ім. Івана Франка. Штам 
задепонований і зберігається в Українській колекції 
мікроорганізмів Інституту мікробіології та вірусології 
імені Д.К. Заболотного НАН України.  

Мікроорганізми вирощували за температури +28 °C 
у середовищі GSB такого складу (г/л): KH2PO4 – 0,3, 
NH4Cl – 0,34, KCl – 0,34, CaCl2 × 2H2O – 0,15, MgSO4 × 
7H2O – 0,5. Після автоклавування додавали (мл/л): 10% 
розчин NaHCO3 – 15, 10% розчин натрій ацетату – 10, 
10% розчин натрій пірувату – 10, 1 M розчин Na2S × 
9H2O – 2,5, розчин вітаміну В12 (2 мг/мл) – 0,1, розчин 
мікроелементів – 1 (Gudz’ et al., 2011). Культуру вирощу-
вали на світлі з довжиною хвилі 700–800 нм інтенсивні-
стю 40 лк (Kushkevych and Hnatush, 2010). Для дослід-
ження впливу купрум (ІІ) сульфату на фізіолого-біохі-
мічні властивості бактерій Ch. limicola ІМВ К-8 суспензію 
клітин бактерій з експоненціальної фази росту обробляли 
упродовж однієї години розчином солі металу у концен-
траціях 0,05–0,5 мМ. У зразки, що слугували контролем, 
купрум (ІІ) сульфат не вносили. Біомасу у розведеній 
суспензії клітин визначали турбідиметрично за допомо-
гою фотоелектроколориметра КФК-3 (Gudz’ et al., 2014).  

Після шести, семи та восьми діб культивування, 
біомасу осаджували центрифугуванням за 3 000 g упро-
довж однієї години. Клітини відмивали 50 мМ трис-HCl 
буфером (рН 7,0), ресуспендували в охолодженому 
50 мМ трис-HCl буфері (рН 7,5) із додаванням 10–5 М 
етилендіамінтетраоцтової кислоти та 10–5 М фенілметил-
сульфонілфториду та використовували для отримання 
безклітинних екстрактів, які одержували руйнуванням 
клітин на ультразвуковому гомогенізаторі УЗДН-2Т за 
22 кГц 5 хв і температури 0 °С. Уламки клітин відділяли 
центрифугуванням за 8 000 g і температури 4 °С упро-
довж 30 хв на центрифузі ЦР-2. Концентрацію білків у 
безклітинних екстрактах визначали методом Лоурі 
(Lowry et al., 1951).  

Як маркери первинних продуктів ПОЛ визначали 
дієнові кон’югати та гідропероксиди ліпідів, вторинних 
продуктів – ТБК-активні продукти (ТБКАП). Для визна-
чення вмісту дієнових кон’югатів до 0,2 мл безклітинного 
екстракту додавали 1,8 мл суміші н-гептану та ізопро-
пропанолу у співвідношенні 1 : 1. Струшували та інкубу-
вали за кімнатної температури упродовж 30 хв. Після чо-
го центрифугували за 1 500 g 10 хв. Супернатант 
відбирали у пробірки, до яких попередньо вносили 0,1 мл 
води. Суміш енергійно струшували. До гептанової фази 
(0,5 мл) додавали 2 мл етанолу та вимірювали абсорбцію 
за λ = 233 нм проти контролю, що містив 0,5 мл н-гептану 
та 2 мл етанолу. Концентрацію дієнових кон’югатів у 
зразку визначали, застосовуючи коефіцієнт молярної 
екстинції 28 000 М–1·см–1 (Golovchak et al., 2012). Вміст 
гідропероксидів ліпідів визначали методом, що ґрунту-
ється на осадженні протеїну трихлороцтовою кислотою з 
наступним внесенням у середовище амоній тіоціанату. Із 
цією метою до 0,2 мл безклітинного екстракту додавали 
2,8 мл етанолу та 0,05 мл 50% розчину трихлороцтової 
кислоти та струшували упродовж 5 хв. Центрифугували 
за 2 500 g 5 хв. Відбирали 1,5 мл супернатанту і до нього 
додавали 1,2 мл етанолу, 0,02 мл концентрованої HCl, 
0,03 мл 1% розчину солі Мора в 3% розчині HCl, струшу-
вали та через 30 с додавали 2 мл 20% розчину амоній 
тіоціанату. Абсорбцію вимірювали за λ = 480 нм. Вміст 
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гідропероксидів ліпідів визначали за різницею між дослід-
ним зразком і контролем, у який замість безклітинного 
екстракту додавали відповідну кількість бідистильованої 
води. Концентрацію гідропероксидів ліпідів виражали в 
умовних одиницях на 1 г білка (умов. од./г білка) (Olek-
sjuk and Janovych, 2010). Концентрацію ТБК-активних 
продуктів у безклітинних екстрактах визначали за допо-
могою кольорової реакції малонового діальдегіду (МДА) 
з тіобарбітуровою кислотою (ТБК) за умов високої тем-
ператури та кислого рН середовища, що спричиняє утво-
рення триметинового комплексу, котрий містить одну 
молекулу МДА та дві молекули ТБК (Oleksjuk and 
Janovych, 2010). Для визначення вмісту ТБКАП до 0,4 мл 
безклітинного екстракту додавали 3 мл 10 мМ K-Na фос-
фатного буферу, приготовленого на 125 мМ KCl (рН = 
7,4) та 0,5 мл 1 мМ KMnO4. Для індукції ПОЛ двічі з 
інтервалом у 10 хв додавали 125 мкл 10 мМ FeSO4. 
Реакцію зупиняли за допомогою трихлороцтової кислоти 
та центрифугували за 1 500 g 10 хв. До 2 мл супернатанту 
додавали 0,5 мл 1 н HCl, 1 мл 0,7 мМ ТБК та інкубували 
на водяній бані за температури +95…+100 °С протягом 
20 хв. У контрольний зразок замість супернатанту дода-
вали воду. Після швидкого охолодження додавали 3 мл 

бутанолу, суміш інтенсивно перемішували та центрифу-
гували у попередньому режимі. Вимірювали екстинцію у 
верхньому бутаноловому шарі (λ = 532 нм), застосовуючи 
коефіцієнт молярного поглинання 156 000 М–1 см–1 
(Golovchak et al., 2012).  

Cтатистичний аналіз отриманих даних проводили із 
застосуванням загальноприйнятих методів статистики. 
Усі дані представлені як середнє (М) ± стандартна похи-
бка (SE). Критерій Стьюдента застосовували для аналізу 
різниці даних між групами. Різниця з величиною Р < 
0,05 вважалася достовірною.  

Результати та їх обговорення 

Для дослідження впливу купрум (ІІ) сульфату на 
інтенсивність процесів перекисного окиснення ліпідів 
зелених сіркобактерій C. limicola ІМВ K-8 підібрано 
концентрації металу, які інгібують ріст мікроорганізмів 
на 70%. Досліджено вплив купрум (ІІ) сульфату в 
концентраціях 0,05–0,50 мМ на ріст C. limicola ІМВ K-8 
упродовж восьми діб культивування (рис. 1).  
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Рис. 1. Нагромадження біомаси бактеріями C. limicola ІМВ К-8 за впливу купрум (ІІ) сульфату  

Внесення купрум (ІІ) сульфату в концентраціях 0,05–
0,10 мМ не спричиняло інгібування росту культури. За до-
давання CuSO4 в концентрації 0,125 мМ до середовища 
інкубації на сьому добу культивування нагромадження 
біомаси знижувалося на 27% порівняно з контролем. 
Зі збільшенням концентрації солі металу нагромадження 
біомаси бактерій знижувалося. Внесення 0,25 мМ купрум 
(ІІ) сульфату спричиняло інгібування росту бактерій на 
63%, а 0,50 мМ – на 70% на сьому добу культивування.  

Наявність іонів купруму у середовищі культивування 
бактерій спричиняє нагромадження у клітинах токсич-
них продуктів ліпопероксидації: гідропероксидів ліпідів, 
дієнових кон’югатів.  

Вміст дієнових кон’югатів у клітинах бактерій C. li-
micola ІМВ К-8, інкубованих у середовищі без купрум 
(ІІ) сульфату змінювався, залежно від часу культивуван-
ня (рис. 2). Найвищий вміст ДК спостерігали на шосту 
добу культивування. Зі збільшенням тривалості вирощу-
вання бактерій вміст дієнових кон’югатів у безклітинних 
екстрактах знижувався. Внесення солі металу в інкуба-
ційне середовище зумовлювало зростання вмісту дієно-

вих кон’югатів у безклітинних екстрактах фотосинтезу-
вальних зелених бактерій, порівняно з контролем.  

Максимальний вміст дієнових кон’югатів на шосту 
добу культивування спостерігали за внесення солі мета-
лу в концентраціях 0,125–0,25 мМ. За подальшого збіль-
шення вмісту СuSO4 до 0,5 мМ вміст досліджуваних 
сполук у безклітинних екстрактах знижувався. На сьому 
добу культивування вміст дієнових кон’югатів у клітинах 
C. limicola ІМВ К-8 за впливу 0,05–0,25 мМ купрум (ІІ) 
сульфату залишався на рівні 0,42–0,50 мМоль/мг білка. 
Додавання 0,50 мМ солі металу зумовлювало зниження 
вмісту дієнових кон’югатів на сьому та восьму добу 
порівняно з умістом цих сполук у безклітинних екстрак-
тах бактерій, вирощених за впливу 0,05–0,25 мМ солі ме-
талу. За внесення 0,10, 0,125 та 0,25 мМ купрум (ІІ) суль-
фату в інкубаційне середовище на восьму добу культиву-
вання спостерігали зростання вмісту дієнових кон’югатів 
відповідно на 57, 50 та 25% порівняно з контролем.  

Вміст гідропероксидів ліпідів у безклітинних екстрак-
тах C. limicola ІМВ К-8, інкубованих у середовищі без куп-
рум (ІІ) сульфату, зменшувався зі збільшенням тривалості 
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культивування. Найвищий їх уміст спостерігали на шосту 
добу культивування. Внесення купрум (ІІ) сульфату в 
інкубаційне середовище зумовлювало зростання вмісту 
гідропероксидів ліпідів порівняно з контролем (рис. 3). 
Вміст гідропероксидів ліпідів у безклітинних екстрактах 

бактерій збільшувався зі зростанням концентрації солі 
металу. Внесення купрум (ІІ) сульфату в інкубаційне се-
редовище у концентрації 0,50 мМ на шосту добу вирощу-
вання бактерій спричинило зростання вмісту гідроперок-
сидів ліпідів удвічі порівняно з контролем.  
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Рис. 2. Вміст дієнових кон’югатів у безклітинних екстрактах C. limicola ІМВ К-8 за впливу купрум (ІІ) сульфату:  
* – P < 0,05, ** – P < 0,01 вірогідні зміни порівняно з контролем; n = 3  
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Рис. 3. Вміст гідропероксидів ліпідів у безклітинних екстрактах C. limicola ІМВ К-8  
за впливу купрум (ІІ) сульфату: * – P < 0,05, ** – P < 0,01 вірогідні зміни порівняно з контролем; n = 3  

Вміст гідропероксидів ліпідів у клітинах бактерій на 
восьму добу культивування за впливу всіх досліджуваних 
концентрацій купрум (ІІ) сульфату, окрім 0,50 мМ солі 
металу в інкубаційному середовищі, практично не зміню-
вався. Отже, нагромадження у C. limicola ІМВ К-8 знач-
них кількостей ДК і ГПЛ бактерій за впливу купрум (ІІ) 
сульфату свідчить про вільнорадикальний механізм пош-
кодження ліпідів мембран. Вміст ТБК-активних продук-
тів у безклітинних екстрактах бактерій, інкубованих у 

середовищі без купрум (ІІ) сульфату, зменшувався зі 
збільшенням тривалості культивування (рис. 4). Внесення 
СuSO4 в інкубаційне середовище зумовлювало зростання 
вмісту ТБКАП порівняно з контрольним зразком.  

Найвищий вміст ТБКАП спостерігали на восьму добу 
вирощування за дії солі металу концентрацією 0,125 мМ 
(488 мкМоль/мг білка), що більше в 4,2 раза за контроль-
ний показник. За вищих концентрацій СuSO4 вміст 
ТБКАП знижувався до 222 мкМоль/мг білка за концен-
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трації 0,50 мМ відповідно. Згідно з даними літератури 
(Kompanec’ and Ostapchenko, 2013), слід враховувати, що 
МДА, як і інші продукти ПОЛ, є високореактивним і мо-
же реагувати з амінами (наприклад, залишками лізину у 
складі білків) з утворенням основ Шиффа. Проте у біоло-
гічних зразках із високим вмістом білка вміст вільного 

МДА може бути низьким, тому що аддукти основ Шиффа 
не реагують із ТБК. Однак динаміка накопичення ТБКАП 
у бактерій C. limicola ІМВ К-8 за впливу купрум (ІІ) суль-
фату різна. Можливо, це наслідок дії протилежно спрямо-
ваних про- та антиоксидантних процесів у клітинах бакте-
рій, які віддзеркалюють адаптивні можливості клітини.  
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Рис. 4. Вміст ТБКАП у безклітинних екстрактах C. limicola ІМВ К-8 за впливу купрум сульфату:  
* – P < 0,05, ** – P < 0,01 вірогідні зміни порівняно з контролем; n = 3  

Активування процесів перекисного окиснення 
ліпідів, унаслідок чого накопичуються первинні та ВТО-
ринні продукти ПОЛ, критичне для цілісності функціо-
нування клітини та її компартментів, оскільки відбува-
ється переважно в мембранах (Maslovs’ka and Hnatush, 
2014). Продукти ліпопероксидації мембранотоксичні. 
Вони деформують мембрани клітин і можуть пошкод-
жувати транспортні системи (Golovchak et al., 2012), у 
результаті вони накопичують продукти, здатні інактиву-
вати мембранні ферменти, порушувати білок-ліпідні взає-
модії у мембранах, утворювати молекулярні зшивки, 
змінювати в’язкість ліпідної фракції (Kompanec’ and 
Ostapchenko, 2013).  

Висновки  

У разі додавання купрум (ІІ) сульфату в концентрації 
0,05–0,50 мМ до інкубаційного середовища активується 
перекисне окиснення ліпідів у клітинах C. limicola ІМВ  
К-8. Підвищення вмісту гідропероксидів ліпідів, дієнових 
кон’югатів та ТБК-активних продуктів за впливу різних 
концентрацій купрум (ІІ) сульфату свідчить про підви-
щення активності процесів ліпопероксидації та вільно-
радикальний механізм пошкодження ліпідів.  
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Екогеографічні детермінанти екологічної ніші ваточника сирійського 
(Asclepias syriaca) на основі індексів знімків дистанційного зондування Землі  

О.М. Кунах1, О.С. Папка2
9 

1Дніпропетровський національний університет імені Олеся Гончара, Дніпропетровськ, Україна  
2Полтавська державна аграрна академія, Полтава, Україна  

Установлено закономірності варіювання значень вегетаційних індексів, одержаних за допомогою даних дистанційного зонду-
вання Землі залежно від геоморфологічних предикторів і розмірів сільськогосподарських полів експериментального полігону в 
межах Полтавської області. Визначено можливості застосування вегетаційних індексів як екогеографічних детермінантів екологі-
чної ніші ваточника сирійського (Asclepias syriaca L.) та інших бур’янів. На основі знімків земної поверхні 23 березня та 27 серпня 
2015 р. сенсором Operational Land Imager (OLI), установленим на супутнику Landsat 8, розраховано вегетаційні індекси (AC-Index, 
Hydrothermal Composite, NDTI, NDVI, VI, MNDW, LSWI, NBR, M15). Одержану інформацію піддано аналізу головних компонент, 
а встановлені головні компоненти інтерпретовано за допомогою регресійного аналізу, в якому як предиктори виступали геомор-
фологічні змінні. Тренди мінливості рослинного покриву, формалізовані у вигляді головних компонент, вдалося пояснити за до-
помогою індексів, які кількісно характеризують особливості рельєфу. Різні аспекти варіювання рослинного покриву характеризу-
ються специфікою впливу рельєфних чинників. Важливим аспектом варіювання рослинного покриву агроекосистем є мінливість у 
межах поля. Ступінь варіювання умов пропорційна розмірам поля. Більші поля займають плакорні позиції. У свою чергу, в межах 
малих полів джерело варіювання – зміни екологічних умов, що виникають внаслідок нерівностей рельєфу, які набувають більшого 
значення при наближенні до балок та ярів. Установлено аспекти варіювання рослинного покриву, що за своєю природою можуть 
виступати як провайдери розвитку бур’янів у межах агроценозів. Безпосередній ідентифікації угруповання бур’янів на космічних 
знімках Landsat не підлягають, але можуть бути встановлені комплексні зміни у ландшафтному покриві, які виступають як марке-
ри процесів, пов’язаних із розвитком бур’янистої рослинності. Процедура подальшого дешифрування космічних знімків із метою 
ідентифікації бур’янів потребує залучення даних польових досліджень.  

Ключові слова: вегетаційні індекси; NDVI; аналіз головних компонент; цифрова модель рельєфу  

Ecogeographical determinants of the ecological niche  
of the common milkweed (Asclepias syriaca) on the basis  

of indices of remote sensing of land images  
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The patterns of variation in vegetative indices received by means of data of remote land sensing are described as being dependant on 
geomorphological predictors and the sizes of agricultural fields in an experimental polygon within Poltava region. The possibilities of 
application of vegetative indices have been explored through ecogeographical determinants of the ecological niche of the common milkweed 
(Asclepias syriaca L.) and other weeds. On the basis of images of the land surface taken on 23 March and 27 August 2015 by the sensor 
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control Operational Land Imager (OLI), installed on the satellite Landsat 8, vegetative indices have been calculated (AC-Index – 
aerosol/coastal index, Hydrothermal Composite, NDTI – Normalized Difference Tillage Index, NDVI – Normalized Difference Vegetation 
Index, VI – Vegetation Index, MNDW – Modified Normalized Difference Water Index, LSWI – Land Surface Water Index, NBR – 
Normalized Burn Ratio, M15). The data obtained have been subjected to principal component analysis and the revealed principal 
components have been interpreted with the help of regression analysis, in which geomorphological variables have been applied as predictors. 
It was possible to explain the trends of variability of the vegetative cover, formalized in the form of the principal component, by means of 
indices which quantitatively characterise features of relief. The various aspects of variation of vegetative cover have been shown to be 
characterised by the specificity of the influence of relief factors. A prominent aspect of the variation of the vegetative cover of 
agroecosystems is variability within a field. The degree of a variation of conditions is proportional to the size of a field. Large fields occupy 
level plain positions. In turn, within small fields sources of variation are changes in ecological conditions which arise owing to unevenness of 
relief, which increases in proximity to gullies and ravines. We have identified the aspects of the variation of vegetative cover which by their 
nature can be considered as contributers to the growth of weeds in agroceonoses. Satellite imaging by Landsat does not allow direct 
identification of concentrations of weeds, but it can reveal complex changes in the landscape cover, which act as markers of the processes 
connected with development of weed vegetation. The procedure of further decoding of satellite images for the purpose of identification of 
weeds requires greater attention in this field of research.  

Keywords: vegetative indices; NDVI; principal component analysis; digital model of relief  

Вступ  

Серед великого різноманіття видів бур’янів найвищий 
негативний вплив на посіви культурних рослин проявля-
ють багаторічні бур’яни. Крім аборигенних видів потен-
ційне місце серед багаторічників посідає адвентивний вид – 
ваточник сирійський (Asclepias syriaca L.) (Remenyuk, 
2013). Ваточник сирійський характеризується здатністю 
займати порушені місцеперебування, збільшує своє по-
ширення внаслідок перетворення лук і лісів на 
сільськогосподарські землі у центральній та північно-
східній частині США та Південній Канаді (Malcolm, 1989; 
Brower, 1995). У праці Paukova et al. (2014) проведено 
картографування просторового розміщення осередків 
ваточника звичайного. Цей вид переважно зустрічається у 
закинутих виноградниках і постійних лучних угрупован-
нях. Установлено проникнення ваточника сирійського у 
місцеперебування Triticum aestivum та Helianthus annuus. 
Часто вид зустрічається у вигляді тонких і подовжених 
стрічок уздовж доріг. Деякі осередки ваточника сирій-
ського розташовані у зонах значної ерозії та трансфор-
мації первинного рослинного покриву. Також вказується 
на поширення ваточника сирійського уздовж автомо-
більних доріг і залізниць, а також на звалищах (Valacho-
vič, 1987, 1988). Ваточник трапляється на полях із соєю, 
кукурудзою, пшеницею, вівсом (Cramer and Burnside, 
1982; Hartzler and Buhler, 2000). В Угорщині ваточник – на 
закинутих сільськогосподарських угіддях (Sarkany et al., 
2008; Csontos et al., 2009).  

Сучасні сільськогосподарські ландшафти сформова-
ні за впливу системи виробництва, спрямованої на мак-
симізацію врожаю та економічної ефективності (Robert-
son and Swinton, 2005; Swinton et al., 2006; Моskalets, 
2015). Як частина підходу до біологічного контролю 
шкідників і бур’янів, менеджмент місцеперебувань має 
на меті збільшити таку екосистемну функцію, як 
регуляція шкідників завдяки посиленню впливу природ-
них ворогів через маніпулювання рослинними ресурса-
ми в межах ландшафту (Bugg and Pickett, 1998). Звичай-
но, це виконується за допомогою відбору рослин, які 
забезпечують лімітуючі ресурси (такі як пилок, нектар, 
додаткові сховища або притулки) та формування серед 
сільськогосподарських угідь осередків із цих рослин або 
рослинних угруповань з їх участю (Landis et al., 2000). 
На противагу іншим типам менеджменту шкідників, 
менеджмент місцеперебувань – унікальний для прямого 

забезпечення або створення умов для інших екосистем-
них сервісів. Це включає естетичні аспекти, збереження 
біорізноманіття, очищення стічних вод, стримування 
бур’янів, стимулювання контролювальної функції угру-
повань безхребетних (Fiedler et al., 2008; Kulbachko et al., 
2011; Brygadyrenko, 2015).  

Економічна значимість бур’янів через їх вплив на 
продуктивність сільськогосподарського виробництва 
потребує точної оцінки місцезнаходження у просторі та 
швидкості поширення бур’янів у часі (Campbell, 1991). 
Проведення робіт із вивчення засміченості, ботанічного 
обстеження, картування полів дозволяє раціонально ви-
користовувати асортимент препаратів відповідно до 
характеру засміченості полів і тим самим оптимізувати 
строки внесення гербіцидів, норми їх витрат, мінімі-
зувати забруднення навколишнього середовища (Saske-
vych, 2008; Remenyuk, 2013).  

Моніторингові програми оцінки стану бур’янів потре-
бують значного часу та є дуже витратними (Pitt and Miller, 
1988; Auld, 1995). Висока вартість спостережень не 
сприяє повторюваності для визначення змін інвазії в часі. 
Труднощі у точній ідентифікації місць спалахів інвазій 
можливі без використання системи глобального 
позиціонування (Global Positioning Systems – GPS) (Lass 
and Callihan, 1993). Стрімкий розвиток технологій оброб-
ки просторово-координованих даних із концептуально 
нових позицій дозволив підійти до вирішення актуальних 
теоретичних проблем агроекології та виконання практич-
них завдань сільськогосподарського виробництва (Kono-
valova et al., 2010; Demydov et al., 2013; Zhukov et al., 2013, 
2015; Zhukov, 2015; Dychenko et al., 2015). Дані дис-
танційного зондування Землі звичайно застосовуються 
для картографування широких класів рослинності або 
типів земель, або загалом типів сільськогосподарських 
земель чи пасовищ. Картографування окремих видів рос-
лин здійснити важко, оскільки рослини рідко мають 
унікальні та незмінні спектральні характеристики (Fitzpat-
rick et al., 1990; Price, 1994). Навіть якщо бур’ян має 
спектральні характеристики, які сильно відрізняються від 
інших рослин, зміни можуть відбуватися залежно від 
родючості ґрунту, кількості поживних речовин або воло-
ги, впливу захворювань або тварин та застосування 
гербіцидів. Все це значно ускладнює застосування даних 
дистанційного зондування, особливо для картографуван-
ня інвазій на значних територіях. Але відмінності у 
розмірах рослин, швидкості росту, швидкості настання 
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зрілості, структури та забарвлення у певні періоди часу 
можуть сприяти дискримінації. Наприклад, багато спек-
тральних особливостей виникають, коли рослини, які 
викликають інтерес, квітнуть (Lass et al., 1996). Найваж-
ливіший аспект у вивченні за допомогою дистанційного 
зондування бур’янів – це ідентифікація ключових стадій 
росту бур’янів для визначення того моменту, коли вони 
найкращим чином можуть бути диференційовані від 
інших рослин (Everitt et al., 1992; Gardiner et al., 1998). 
Тенденція серед багатьох бур’янів зростати в окремих 
осередках із декількома рослинами може спричинити 
дискримінацію (Cardina et al., 1997; Rew et al., 1997).  

Дистанційне зондування дає приклади успішного 
картографування деяких бур’янів. Аерофотографію за-
стосовано у багатьох дослідженнях переважно для 
ідентифікації бур’янів із квітами, які можна чітко 
розрізнити (наприклад, арктотека Arctotheca calendula) 
(Arnold et al., 1985). Багатоспектральна аерофотографія 
застосована для картографування значного діапазону 
бур’янів на сільгоспугіддях (Brown et al., 1994) і на пасо-
вищах. Такі знімки швидко можуть бути опрацьовані та 
стати основою для локального застосування хімічних 
засобів контролю відповідно, що дає їх економію (Everitt 
et al., 1995, 1996; Lass et al., 1996).  

Значно менше прикладів картографування бур’янів 
на регіональному рівні за допомогою супутникових да-
них. Видатний зразок – картографування помірних і 
значних інвазій орляка звичайного у межах Шотландії за 
допомогою знімків мультиспектрального сканера 
Landsat (Landsat Multispectral Scanner – MSS) у поєд-
нанні з аналізом топографічних даних та даних про 
властивості ґрунтів. Багато успішних результатів одер-
жано на регіональному рівні під час картографування 
лісових бур’янів (Everitt et al., 1996; Gardiner et al., 1998).  

Головне обмеження сучасних систем дистанційного 
зондування полягає у розрізненні світла та розсіюванні 
інвазії бур’янів. Найбільший пріоритет – установлення 
нових територій, на які поширюється інвазія бур’янів 
(Moody and Mack, 1988). У багатьох дослідженнях 
лімітом виявлення бур’янів було проективне покриття 
20–30%, навіть коли застосовано аеросенсори з метро-
вою та субметровою роздільною здатністю. Але цей 
ліміт варіює залежно від виду бур’яну та типу сенсора. 
Така проблема виникає найчастіше, коли розмір 
осередків бур’янів співрозмірний із розміром пікселя 
(Lass et al., 1996; Lass and Callihan, 1997). Це обмеження 
може бути частково вирішене завдяки картографуванню 
найвірогідніших місць інвазії або тих типів рослинного 
покриву або асоціацій, у які найвірогідніше можуть про-
никнути бур’яни (Dewey et al., 1991; Peters et al., 1992).  

Дані дистанційного зондування Землі окремо ніколи 
не зможуть дати необхідної точності у картографуванні 
просторового розміщення бур’янів. Додаткові відомості 
від традиційного збирання інформації, кліматичні, 
топографічні, гідрографічні та ґрунтові особливості 
повинні бути поєднані з даними дистанційного зонду-
вання для одержання найкращих результатів (Pitt and 
Miller, 1988; Fitzpatrick et al., 1990).  

Мета наших досліджень – встановити закономірності 
варіювання значень вегетаційних індексів, одержаних за 
допомогою дистанційного зондування Землі, залежно від 
геоморфологічних предикторів і розмірів сільськогоспо-

дарських полів, визначити можливості застосування веге-
таційних індексів як екогеографічних детермінантів еко-
логічної ніші ваточника сирійського (Asclepias syriaca L.) 
та інших бур’янів.  

Матеріал і методи досліджень  

Розвиток багатоканальної космічної зйомки та 
технологій побудови тривимірних моделей рельєфу 
створює нові можливості для дослідження зв’язків видів 
з умовами середовища та оцінювання якості місце-
перебувань (Puzachenko et al., 2006; Zhukov et al., 2011; 
Demydov et al., 2013). У нашій роботі використано 
матеріали з набору інструментів Operational Land Imager 
(OLI), установленого на супутнику Landsat 8 (Geological 
Survey (U.S.), and EROS Data Center 1900 EarthExplorer 
[Reston, Va.]: U.S. Dept. of the Interior, U.S. Geological 
Survey, www.purl.access.gpo.gov/GPO/LPS82497). Знімки 
земної поверхні проведені в рік обліку ваточника 
сирійського – 23 березня та 27 серпня 2015 року.  

Мультиспектральні сканери супутників Landsat 8 
дозволяють оцінити величину відбитої радіації у смузі 
довжин хвиль 0,433–1,390 мкм із просторовою 
роздільною здатністю 30 × 30 м на місцевості (знімальні 
канали 1–7, 9) і панхроматичним каналом із роздільною 
здатністю 15 × 15 м (знімальний канал 8), охоплюючи в 
такий спосіб більшу частину спектра сонячної радіації. 
Зйомка здійснюється в дев’яти спектральних діапазонах 
(каналах) (умовні позначки – В1–В9), що відповідають 
основним вікнам прозорості атмосфери. Це забезпечує 
оптимальне відображення енергетичних характеристик 
для хвиль, довжина яких відповідає максимальному 
сприйняттю діяльною поверхнею. Поряд із прямим при-
значенням каналів Landsat властивості середовища се-
лективно відбиваються через їх співвідношення 
(індекси) (Demydov et al., 2013). Множина індексів сис-
тематизована у вигляді такої типології (табл.).  

Карту дослідженої території, місця розташування 
осередків ваточника сирійського та межі полів наведено 
на рисунку 1. За векторним шаром, який містить 
інформацію про розташування сільськогосподарських 
полів, установлено їх площу, яку для аналізу логарифмо-
вано (Log_Area). Як геоморфологічні предиктори обрано 
перелік показників (Kunakh and Papka, 2016): DEM (висо-
та рельєфу над рівнем моря), TWI (топографічний індекс 
вологості), ФАР (фотосинтетично активна радіація), LS 
(фактор ерозії), TPI (індекс топографічного положення).  

Для створення цифрової моделі рельєфу інформацію 
одержано з ресурсу EarthExplorer (www.earthexplorer. 
usgs.gov). За основу взято інформаційний продукт SRTM 
1 Arc-Second Global. Продукт SRTM (Топографічна ра-
дарна місія шатлів – Shuttle Radar Topography Mission) 
надає інформацію про висоту поверхні Землі із заповне-
ними пустотами з роздільною здатністю 1 арксекунда 
(близько 30 м). Просторові дані оброблено за допомогою 
програми ArcGis 10.0. Похідні від цифрової моделі 
рельєфу одержано за допомогою програми SAGA 2.2.2 
(www.saga-gis.org). Статистичні розрахунки проведено у 
програмі Statistica 7.0.  
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Таблиця  
Типологія індексів Landsat 8 OLI* (Operational  

Land Imager) and TIRS (Thermal Infrared Sensor)  

Канал 
Канал 
2 (B2) 

Канал 3 
(B3) 

Канал 4 
(B4) 

Канал 5 
(B5) 

Канал 6 
(B6) 

Канал 7 
(B7) 

Канал 
1 (B1) 

AC-
Index 

– – – – – 

Канал 
2 (B2) 

– – Hydr – M15 – 

Канал 
3 (B3) 

– – 
Xanto-

phil 
Green 
NDVI 

MNDW – 

Канал 
4 (B4) 

– – – NDVI – – 

Канал 
5 (B5) 

– Chlorophill a – LSWI NBR 

Канал 
6 (B6) 

– – – – – 
STI, VI, 
NDTI 

Примітки: умовні скорочення індексів – див. у тексті.  
1. Індекс аерозолів-узбережжя (aerosol/coastal) (AC-Index): (B1 
– B2)/(B1 + B2). Індекс названий по імені каналу B1 – канал 
узбережжя та аерозолів. Цей канал чутливий до концентрації 
аерозолів в атмосфері. Інша важлива властивість цього каналу 
– можливість інспекції мілководних прибережних і внутрішніх 
вод для оцінювання опадів, органічної речовини, коралових 
рифів, планктону, що містить хлорофіл. Поряд із зазначеними 
можливостями, цей індекс може застосовуватися для оціню-
вання щільності деяких типів рослинності, тому що багато 
рослин мають епікутикулярні воскові покриви, які відбивають 
шкідливі ультрафіолетові промені (www.surfaceheat.sites.yale. 
edu/sites/default/files/Coastal%20Aerosol%20Band_1.pdf). У 
зв’язку з тим, що серед супутників Landsat такий канал 
з’явився вперше, фактичних даних щодо застосування цього 

індексу дуже мало.  
2. Гідротермальний композит (Hydrothermal Composite), 
індекс окислів заліза (Iron Oxide) (Hydr): B4/B2.  
3. Глинисті мінерали (Clay Minerals) (Clay), а також простий 
індекс ріллі (Simple tillage index – STI): B6/B7. Через насту-
пне перетворення може бути отриманий нормалізований 
диференціальний індекс ріллі (Normalized Difference Tillage 
Index – NDTI) (Van Deventer et al., 1997).  
4. Нормалізований різницевий індекс рослинності 
(Normalized Difference Vegetation Index – NDVI): (B5 – 
B4)/(B5 + B4). Індекс рослинності ураховує варіювання біо-
маси та особливості типів рослинності (Vegetation Index – 
VI): (B6 – B7)/(B7 + B6).  
5. Модифікований нормалізований різницевий водний індекс – 
чутливий до вмісту води у зеленій біомасі (Modified Normalized 
Difference Water index – MNDW): (B3 – B6)/(B3 + B6).  
6. Індекс вологості поверхні Землі (Land Surface Water Index, 
Normalized Difference Infrared Index – LSWI): (B5 – B6)/(B5 + B6).  
7. Нормалізоване відношення пожеж (Normalized Burn Ratio – 
NBR): (B5 – B7)/(B5 + B7).  
8. Індекс M15 чутливий до технології обробки ґрунту, він 
може розглядатися як один із варіантів індексів ріллі (Van 
Deventer et al., 1997): (B2 – B6)/(B2 + B6).  

Результати та їх обговорення  

Вегетаційні індекси, одержані на основі знімків 
поверхні Землі із супутника Landsat, віддзеркалюють 
різні особливості рослинного покриву. Оскільки вони всі 
або чутливі безпосередньо до вмісту хлорофілу у росли-
нах, або до інших особливостей рослинного покриву, їх 
значення певної мірою скорельовані між собою.  

 

 

Рис. 1. Карта дослідженої території: точками позначено місця трапляння осередків ваточника сирійського,  
полігонами відмічено межі сільськогосподарських полів  
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Для виокремлення незалежних інформаційно ади-
тивних трендів мінливості індексів проведено аналіз 
головних компонент мінливості індексів Landsat у ме-
жах сільськогосподарських полів. Поряд з індексами 
проаналізовано піддані дані про діапазон мінливості 
індексів у межах окремого поля. Для аналізу сформова-
но матрицю, що містила 115 рядків, які відповідали 
сільськогосподарським полям, та 44 стовпчики: 11 ін-
дексів за дві дати (23 березня та 27 серпня 2015 р.) та 
відповідні дані про діапазон варіювання індексів у ме-
жах поля.  

У результаті аналізу виділено 44 ортогональні голов-
ні компоненти. Ортогональність – умова інформаційної 
незалежності. Кожна головна компонента несе додатко-
ву інформацію, яку не містять інші головні компоненти.  

Інформаційну цінність кожної головної компоненти 
характеризує відповідне власне число, за значенням яко-
го головні компоненти можуть бути ранжовані від 
найважливішого до останнього за ступенем важливості 
описання варіювання хмари даних (Kim and Myuler, 
1989). Власне число – добуток варіації, яка віддзеркалю-
ється даною головною компонентою до загальної 
варіації, поділеної на кількість змінних. Тобто власне 
число вказує на інформаційну перевагу головної компо-
ненти над середньою інформаційною цінністю похідних 
змінних. Відповідно до такої властивості, для подальшо-
го розгляду слід залишити тільки ті головні компоненти, 
власні числа яких перевищують одиницю. Проведені 
розрахунки свідчать, що сім головних компонент харак-
теризуються власними числами, що перевищують оди-
ницю (рис. 2). Ці головні компоненти разом описують 
89,3% варіабельності простору ознак.  

Головна компонента 1 описує 30,1% загальної варіації 
ознак. Цю компоненту можна інтерпретувати за значен-
ням коефіцієнтів кореляції з маніфестними змінними 
(табл. 2). Найвищими за модулем коефіцієнтами кореляції 
характеризуються показники ступеня мінливості індексів 
у межах поля. Таким чином, головну компоненту 1 можна 
визначити як міру варіабельності індексів у межах окре-
мого поля. Загальна лінійна модель дозволила встанови-
ти, що геоморфологічні предиктори та площа поля опи-
сують 16,0% варіабельності головної компоненти 1 
(табл. 3). Статистично вірогідними предикторами є площа 
поля (стандартизований регресійний коефіцієнт –0,31 ± 
0,10) та висота рельєфу (стандартизований регресійний 
коефіцієнт 0,38 ± 0,10). Найбільшою варіабельністю 
індексів Landsat у межах сільськогосподарських полів, що 
відображається значеннями головної компоненти 1, ха-
рактеризуються більші за розміром поля, а також 
розташовані ближче до депресій рельєфу (балок або ярів).  

Головна компонента 2 описує 21,1% загальної диспер-
сії та характеризується найвищими модулями кореляції 
таких індексів як greenNDVI, LSWI, MI, NBR та багато 
інших (табл. 2). Слід зазначити, що особливість цієї 
головної компоненти – протилежна динаміка значень ін-
дексів навесні та влітку. Головна компонента 2 найчут-
ливіша до сезонної компоненти мінливості рослинного 
покриву. Геоморфологічні змінні та площа полів визна-
чають 30,0% мінливості головної компоненти 2 (табл. 3). 
Статистично вірогідними предикторами у рамках загаль-
ної лінійної моделі є площа поля, висота рельєфу та ін-
декс топографічних передумов ерозії (LS-фактор). Найві-

рогідніше, що головну компоненту 2 змістовно можна 
інтерпретувати як якісні розбіжності у рослинному 
покриві, зумовлені вирощуванням ярих або озимих куль-
тур. Тоді зрозумілим стає протиставлення рівнів індексів 
навесні та влітку в межах одного поля. Навесні поля, на 
яких висіяні озимі культури, характеризуються підви-
щеними значеннями вегетаційних індексів. До кінця літа 
вже відбуваються жнива цих культур, тому у серпні 
вегетаційні індекси на цих полях будуть порівняно мен-
шими. Багато з ярих культур наприкінці літа залишаються 
ще не зібраними, цим зумовлені зворотні розбіжності: 
навесні ярі культури ще не посходили, тому вегетаційні 
індекси малі за значенням, а наприкінці літа ці поля ха-
рактеризуються досить високими значеннями вегета-
ційних індексів.  
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Рис. 2. Ранжування головних компонент за власними 
значеннями: наведено перші 15 власних чисел;  
вказано частку варіабельності, яка описується  

відповідною головною компонентою  

Головна компонента 3 описує 11,9% загальної диспер-
сії (табл. 2). Вона характеризується високими рівнями 
кореляції з такими показниками як гідротермальний ком-
позит, індекс АС, MNDW, NDB3B2 (залежить від 
активності ксантофілу). Переважна більшість індексів, 
чутливих до цієї компоненти, змінюється у весняний 
період. Для розуміння природи цієї компоненти важливі 
геоморфологічні предиктори. Вони та площа полів у рам-
ках загальної лінійної моделі пояснюють 20,0% мінли-
вості головної компоненти 3. Статистично вірогідними 
предикторами є площа поля, топографічний індекс 
вологості, кількість фотосинтетично активної радіації, 
індекс топографічної позиції (табл. 3). Сукупність цих 
показників дозволяє інтерпретувати головну компоненту 
3 як раньовесняні розбіжності у динаміці зростання рос-
лин, зумовлені особливостями рельєфу.  

Очевидно, що особливістю весняного етапу вегетації 
є збіг достатнього рівня зволоженості ґрунту, який вини-
кає як наслідок танення снігу та умов теплозабезпечен-
ня. Саме остання обставина, яка регулюється рельєф-
ними особливостями, виступає як чинник, що впливає 
на швидкість зростання рослин на локальному рівні. 
Також як особливості слід відзначити помірні за моду-
лем коефіцієнти кореляції головної компоненти 3 із по-
казниками діапазону мінливості індексів у межах поля. 
Причому ці коефіцієнти вірогідні для даних, отриманих 
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улітку. Таким чином, варіабельність рослинного покри-
ву, зумовлена чутливістю до рельєфних особливостей 
тільки навесні, має своїм наслідком підвищення 
варіабельності рослинного покриву наприкінці літа, хоч 
у цей період чутливості до особливостей рельєфу в та-
кому контексті вже не спостерігається.  

Головна компонента 4 описує 10,6% загальної диспер-
сії простору ознак. Статистично вірогідними коефіці-
єнтами із цією компонентою характеризуються показники 
варіабельності значень індексів у межах поля. При цьому 
весняні та літні показники характеризуються протилеж-
ними значеннями. З індексів найчутливішим як навесні, 
так і влітку є NDB3B2, який відображає активність ксан-
тофілу (табл. 2). Геоморфологічні предиктори здатні по-
яснити 14,0% мінливості головної компоненти 4 (табл. 3). 
Статистично вірогідним предиктором є LS-фактор, який 
відображає потенційні можливості розвитку ерозійних 
процесів. Сукупність ознак, які описують головну компо-
ненту 4, дозволяє не виключати можливість розглядати 
цю компоненту як пов’язану з розвитком бур’янистої 
рослинності. Наявність бур’янів пояснює мінливість 
вегетаційних індексів у межах поля. Високий рівень 
індексу NDB3B2 може віддзеркалювати особливості 
фенології бур’янів, які відрізняються від динаміки роз-
витку культурних рослин, що може відбиватися на спек-
тральних особливостях полів залежно від рівня розвитку 

бур’янів. Також активність ерозійних процесів слід роз-
глядати як фактор дестабілізації рівномірності перебігу 
екологічних процесів, що є приводом для проникнення у 
межі сільськогосподарського поля екологічно активніших 
в умовах нестабільного середовища шкідливих видів рос-
лин. Але наявних даних недостатньо для перевірки гіпо-
тези про зв’язок головної компоненти 4 з бур’янистою 
рослинністю. Ця гіпотеза може бути перевірена співстав-
ленням результатів польових досліджень просторового 
розподілу бур’янів, переважно ваточника сирійського, з 
результатами дистанційного зондування поверхні Землі. 
Очевидно, що неможливо безпосередньо ідентифікувати 
рослини бур’янів, аналізуючи дані дистанційного зонду-
вання Землі з відповідними рівнями роздільної здатності. 
Індикаторне значення для ідентифікації можуть мати 
ландшафтно-екологічні передумови розвитку бур’янів, 
які власне можуть бути встановлені за допомогою дистан-
ційного зондування. Поряд із передумовами індикаторне 
значення мають ті трансформаційні процеси у структурі 
рослинного покриву культурних біогеоценозів, які інду-
ковані бур’янами. Крім відображення на космічних 
знімках, результати цієї трансформації впливають на за-
гальний рівень функціонування агроекосистеми, що має 
своє вираження у рівні врожайності сільськогосподар-
ських культур.  

Таблиця 2 
Кореляція головних компонент та індексів Landsat (наведено статистично вірогідні коефіцієнти за Р < 0,05)  

Головні компоненти 
PC 1 PC 2 PC 3 PC 4 PC 5 PC 6 PC 7 Індекси 

серед-
нє 

діапа-
зон 

серед-
нє 

діапа-
зон 

серед-
нє 

діапа-
зон 

серед-
нє 

діапа-
зон 

серед-
нє 

діапа-
зон 

серед-
нє 

діапа-
зон 

серед-
нє 

діапа-
зон 

23 березня 2015 р.  
ac_index – –0,36 – 0,30 0,81 –0,43 0,47 – – –0,44 – –0,23 – 0,33 
chlor_a –0,61 –0,87 –0,48 – –0,44 – – 0,29 0,41 – – – – –0,27 
gr_ndvi –0,55 –0,83 –0,47 0,28 –0,55 – – 0,33 0,36 – – – – –0,23 
hydro – –0,55 – 0,44 –0,80 –0,24 –0,56 – – –0,50 – –0,22 – 0,24 
lswi –0,78 –0,75 –0,21 0,29 – – 0,38 0,28 0,21 – – – 0,35 –0,31 
mi –0,58 –0,85 –0,42 0,23 –0,58 – – 0,32 0,35 – – – – –0,23 
mndw –0,37 –0,53 0,22 0,40 0,44 – 0,52 0,28 – –0,42 – –0,21 0,47 – 
nbr –0,79 –0,75 –0,22 0,35 –0,20 – 0,30 0,24 0,22 – – – 0,33 –0,34 
ndb4b3 –0,26 –0,73 –0,23 0,38 0,63 –0,21 0,62 – 0,19 –0,36 – – – – 
ndti –0,74 –0,52 –0,22 0,41 –0,44 – – – 0,22 – – –0,19 0,23 – 
NDVI –0,60 –0,88 –0,52 – –0,39 – – 0,28 0,40 – – – – –0,26 

27 серпня 2015 р. 
ac_index – –0,31 0,20 0,26 –0,20 – 0,20 –0,36 –0,43 0,39 0,71 –0,50 – – 
chlor_a 0,32 –0,44 0,82 0,58 –0,25 0,30 0,21 –0,37 0,25 – – 0,35 – – 
gr_ndvi 0,36 –0,61 0,82 0,37 –0,22 0,39 0,19 –0,45 0,30 – – 0,31 – – 
hydro – – – 0,42 0,21 – – –0,31 0,40 0,33 –0,78 –0,52 – – 
lswi 0,40 –0,57 0,82 0,35 –0,22 0,40 0,23 –0,52 0,23 – – – – – 
mi 0,35 –0,42 0,82 0,62 –0,22 0,31 – –0,39 0,32 – – 0,24 – – 
mndw 0,43 –0,23 0,71 0,42 –0,20 0,20 0,27 –0,38 – – – – – –0,28 
nbr 0,43 –0,63 0,82 0,25 –0,20 0,39 0,22 –0,52 0,23 – – – – – 
ndb4b3 –0,26 –0,73 –0,23 0,38 0,63 –0,21 0,62 – 0,19 –0,36 – – – – 
ndti 0,47 –0,66 0,77 – – 0,30 0,20 –0,41 0,20 – – – – – 
NDVI 0,35 –0,61 0,82 0,39 –0,27 0,37 0,23 –0,44 0,20 – – 0,31 – – 

 
 

Головна компонента 5 описує 6,6% варіабельності 
сукупності ознак. Найважливіша особливість цієї компо-
ненти – те, що майже всі вегетаційні індекси характери-
зуються статистично вірогідними коефіцієнтами кореля-
ції одного знаку (табл. 2). Але найбільшими кореляційни-

ми коефіцієнтами за модулем характеризуються індекси 
АС та ступінь мінливості цього індексу в межах поля. 
Тільки спектральні характеристики сенсорів супутника 
Landsat 8 дозволяють одержувати інформацію, необхідну 
для розрахунку індексу АС. Назва цього індексу розшиф-
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ровується як aerosol/coastal, тобто він чутливий до стану 
атмосфери, а саме до запиленості атмосфери. У цьому 
контексті стає зрозумілим протиставлення більшої за-
пиленості атмосфери, з одного боку, та більшої кількості 
рослин – з іншого. Очевидно, що запиленість атмосфери 
ініціюється факторами антропогенної природи, а саме 
наявністю населених пунктів, автодоріг і залізниць. Ці 
обставини – фактори розповсюдження бур’янів (ваточни-
ка сирійського у тому числі). Площа поля та гео-
морфологічні предиктори у рамках загальної лінійної 
моделі визначають 19,0% варіабельності головної компо-
ненти 5 (табл. 3). Статистично вірогідні предиктори – 

площа поля та кількість фотосинтетично активної 
радіації. Площа поля – маркер масштабного аспекту 
варіабельності, яку відображає головна компонента 5. 
Придорожні насипи формують рельєф, який має такий 
нахил, що у випадку південної експозиції схилу поверхня 
одержує значно більшу кількість сонячної радіації, ніж 
навколишні ділянки. Такі антропогенні деформації 
рельєфу чітко індикуються на космічних знімках. Таким 
чином, головна компонента 5 також може відбивати 
тенденції трансформації рослинного покриву та рельєфу, 
що можуть провокувати підвищену інтенсивність розсе-
лення бур’янів.  

Таблиця 3  
Загальна лінійна модель впливу геоморфологічних показників і площі поля на значення головних компонент  

(наведено стандартизований регресійний коефіцієнт ± стандартна помилка)  

PC1 PC2 PC3 PC4 PC5 PC7 

Предиктор R2 = 0,16,  
F = 3,45,  
Р = 0,003 

R2 = 0,30,  
F = 7,56,  
Р = 0,000 

R2 = 0,20,  
F = 4,61,  
Р = 0,000 

R2 = 0,14,  
F = 2,82,  
Р = 0,013 

R2 = 0,19,  
F = 4,32,  
Р = 0,001 

R2 = 0,30,  
F = 7,72,  
Р = 0,000 

Log_Area –0,31 ± 0,10*     0,54 ± 0,09*   0,21 ± 0,09 –0,19 ± 0,10*   –0,40 ± 0,09* –0,23 ± 0,09* 
DEM   0,38 ± 0,10*   –0,22 ± 0,09* –0,08 ± 0,10 0,12 ± 0,10 –0,06 ± 0,10 –0,27 ± 0,09* 
TWI 0,14 ± 0,12 –0,05 ± 0,11     0,28 ± 0,11* 0,02 ± 0,12   0,00 ± 0,11   0,30 ± 0,11* 
ФАР 0,01 ± 0,09 –0,09 ± 0,08   –0,29 ± 0,09* 0,10 ± 0,09     0,18 ± 0,09* –0,26 ± 0,08* 
LS 0,02 ± 0,10     0,27 ± 0,09* –0,11 ± 0,10   0,21 ± 0,10* –0,06 ± 0,10 0,06 ± 0,09 
TPI 0,04 ± 0,11   0,01 ± 0,10     0,25 ± 0,10* 0,15 ± 0,11   0,05 ± 0,10   0,20 ± 0,10* 

Примітка: * – статистично вірогідні коефіцієнти для Р < 0,05.  

 
Головна компонента 6 пояснює 5,8% загальної 

дисперсії. Вона характеризується високим рівнем 
кореляції з такими індексами як АС та гідротермальний 
композит у кінці літа (табл. 2). Як вже зазначалось, 
індекс АС чутливий до запиленості атмосфери, а 
гідротермальний індекс – до властивостей ділянок, не 
покритих рослинним покривом. Ця компонента не має 
статистично вірогідного зв’язку з розміром площі полів і 
геоморфологічними показниками (R2 = 0,02, F = 0,41, Р = 
0,87). Очевидно, що головна компонента 6 може 
відображати хід жнив наприкінці літа, які супроводжу-
ються звільненням поверхні від рослинного покриву та 
підвищенням запиленості атмосфери.  

Головна компонента 7 описує 3,1% варіабельності 
простору ознак. Вона корелює переважно з тими індек-
сами, які відображають стан вологості рослинного покри-
ву. Цю компоненту можна інтерпретувати як показник 
функціонального стану вегетуючої рослинності. За ре-
зультатами загальної лінійної моделі 30% варіабельності 
головної компоненти 7 можна пояснити за допомогою 
розмірів поля та геоморфологічних предикторів (табл. 3).  

Статистично вірогідними предикторами головної 
компоненти 7 є площа поля (нормований регресійний 
коефіцієнт –0,23 ± 0,09), висота рельєфу (–0,23 ± 0,09), 
топографічний індекс вологості (0,30 ± 0,11), кількість 
фотосинтетично активної радіації (–0,26 ± 0,08) та індекс 
топографічної позиції (0,19 ± 0,10). Результати регресій-
ного аналізу дозволяють уточнити інтерпретацію голов-
ної компоненти 7. Її можна визначити як показник воло-
гості рослин, яка головною мірою визначається рельєф-
ними чинниками.  

Висновки  

У ході проведеного дослідження на основі даних 
дистанційного зондування Землі виділено головні тренди 
мінливості рослинного покриву. Більшість цих трендів, 
які формалізовані у вигляді головних компонент, вдалося 
пояснити за допомогою індексів, які кількісно характери-
зують особливості рельєфу. Показано, що різні аспекти 
варіювання рослинного покриву характеризуються 
специфікою впливу рельєфних чинників.  

Важливий аспект варіювання рослинного покриву аг-
роекосистем – мінливість у межах поля. Ступінь 
варіювання умов пропорційна розмірам поля. Великі поля 
займають плакорні позиції. У свою чергу, в межах малих 
полів джерело варіювання – зміни екологічних умов, які 
виникають через нерівності рельєфу та набувають 
більшого значення при наближенні до балок і ярів.  

Установлено аспекти варіювання рослинного покри-
ву, які за своєю природою можуть виступати як провай-
дери розвитку бур’янів у межах агроценозів. Безпо-
середній ідентифікації угруповання бур’янів на космічних 
знімках Landsat не підлягають, але можуть бути 
встановлені комплексні зміни у ландшафтному покриві, 
які виступають як маркери процесів, пов’язаних із роз-
витком бур’янистої рослинності. Процедура подальшого 
дешифрування космічних знімків із метою ідентифікації 
бур’янів потребує залучення даних польових досліджень.  
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Використання бактеріями Desulfuromonas sp.  
іонів феруму (ІІІ) та мангану (IV) як акцепторів електронів  

О.М. Мороз, С.О. Гнатуш, Х.І. Богославець, Г.В. Яворська, Н.В. Трухим10 

Львівський національний університет імені Івана Франка, Львів, Україна  

Сірковідновні бактерії роду Desulfuromonas, виділені з озера Яворівське, з різною інтенсивністю використовують Fe3+ і Mn4+ як 
кінцеві акцептори електронів у процесі анаеробного дихання за концентрацій 1,74–10,41 мМ C6H5O7Fe і MnO2 у середовищі. 
Це демонструє важливу роль цих мікроорганізмів у відновній детоксикації природних і техногенно трансформованих середовищ 
від окиснених форм перехідних важких металів. Найвищу біомасу бактерії нагромаджують за росту у середовищі з найнижчою 
концентрацією ферум (III) цитрату і манган (IV) оксиду – 1,74 мМ (до 2,77 і 1,35 г/л відповідно), і найнижчу – з найвищою – 10,41 мМ 
(до 2,41 і 1,15 г/л відповідно), що можна пояснити токсичним впливом сполук металів на клітини бактерій. Виявлено майже вдвічі 
нижчий вихід біомаси за використання бактеріями манган (IV) оксиду, порівняно з використанням ними ферум (III) цитрату та 
фумарату за всіх досліджених концентрацій акцепторів електронів у середовищі. Найбільшу біомасу під час росту в середовищі з 
різним умістом C6H5O7Fe і MnO2 нагромаджував штам Desulfuromonas sp. Yavor-7, порівняно з іншими виділеними нами штама-
ми. За 10 діб культивування бактерії всіх штамів повністю відновили наявні у середовищі іони феруму (ІІІ), але не відновили наяв-
них у середовищі іонів мангану (IV). Оскільки штами сірковідновних бактерій виявилися стійкими до високих концентрацій Fe3+ і 
Mn4+ (до 10,41 мМ), вони можуть бути успішно використані у технологіях ремедіації довкілля від сполук сульфуру та важких металів.  

Ключові слова: сірковідновні бактерії; анаеробне дихання; важкі метали  

Usage of ferrum (ІІІ) and manganese (IV) ions  
as electron acceptors by Desulfuromonas sp. bacteria  

O.M. Moroz, S.O. Hnatush, C.I. Bohoslavets, G.V. Yavorska, N.V. Truchym  

Ivan Franko National University of Lviv, Lviv, Ukraine  

The toxicity of metal ions to microorganisms, in particular at high concentrations, is one of the main impediments to their usage in 
remediation technologies. The purpose of this work is to analyze the possibility of usage by bacteria of the Desulfuromonas genus, isolated 
by us from Yavorivske Lake, of ferrum (ІІІ) and manganese (IV) ions at concentrations in the medium of 1,74–10,41 mM as electron 
acceptors of anaerobic respiration to assesss resistance of sulphur reducing bacteria strains to heavy metal compounds. Cells of 
Desulfuromonas acetoxidans ІМV V-7384, Desulfuromonas sp. Yavor-5 and Desulfuromonas sp. Yavor-7 were cultivated for 10 days at 
30 °C under anaerobic conditions in Kravtsov-Sorokin’s medium without sulphate ions, sulphur, with cysteine as the sulphur source (0.2 g/l) 
and sodium lactate or citrate as the electron donor (17.86 g/l), in which were added sterile 1 M solutions of C6H5O7Fe and C4H4O4 (control) 
and also weights of MnO2 to their terminal concentrations 1.74, 3.47, 5.21, 6.94, 10.41 mM. Biomass was determined by the turbidimetric 
method. In the culture liquid the presence of Fe3+ and Mn4+ were qualitatively determined, and the content of Fe2+ in reaction with  
о-phenanthroline was determined quantitatively. It was established that sulphur reducing bacteria used with different intensity ferrum (ІІІ) 
and manganese (IV) ions as electron acceptors during the process of anaerobic respiration at concentrations of 1.74–10.41 mM C6H5O7Fe 
and MnO2 in the medium, which demonstrated the important role of the investigated microorganisms in reductive detoxication of natural and 
technogenic media from oxidized forms of transitional heavy metals. An insignificant difference in biomass accumulation during usage of 
5.21–10.41 mM ferrum (ІІІ) ions and fumarate is caused by toxicity of the metal ions to cells since the high redox potential of the 
Fe(III)/Fe(ІІ) pair with increase in concentrations of electron acceptors in the medium did not lead to increase in the biomass accumulation 
level. The greatest biomass of the bacteria accumulated on the 8–10th days in the medium with the lowest concentration of C6H5O7Fe – 
1.74 mM (up to 2.77 g/l), and the lowest biomass – with highest concentration – 10.41 mM (up to 2.41 g/l). After 10 days of cultivation the 

                                                 
 
10Львівський національний університет імені Івана Франка, вул. Грушевського, 4, Львів, 79005, Україна  
Ivan Franko National University of Lviv, Hrushevsky Str., 4, Lviv, 79005, Ukraine 
Tel.: +38-067-811-86-44. E–mail: moroz_oksana@yahoo.com 

87 



Vìsn. Dnìpropetr. Unìv. Ser. Bìol. Ekol. 2016. 24(1) 
 

bacteria of all strains had fully used the ferrum (ІІІ) ions present in the medium. A biomass yield almost twice as low was revealed after 
manganese (IV) oxide was used by bacteria compared with its use of ferrum (ІІІ) citrate and fumarate at all studied concentrations of electron 
acceptors in the medium. The highest biomass of bacteria accumulated in the medium with the lowest MnO2 content – 1.74 mM (up to 
1.35 g/l), and the lowest biomass in the medium with the highest content – 10.41 mM (up to 1.15 g/l). After 10 days of cultivation bacteria of 
all strains had not fully restored the manganese (IV) ions present in the medium. The greatest biomass compared with other strains after 
growth in medium with different C6H5O7Fe and MnO2 contents was accumulated by the strain Desulfuromonas sp. Yavor-7. Since sulphur 
reducing bacteria strains proved to be resistant to Fe3+ and Mn4+ high concentrations (up to 10.41 mM) they can be successfully used in 
technologies of environmenal remediation from sulphur and heavy metal compounds.  

Keywords: sulphur reducing bacteria; anaerobic respiration; heavy metals  

Вступ  

У процесі анаеробного дихання мікроорганізми можуть 
окиснювати органічні сполуки з використанням замість 
кисню акцепторів електронів з високим (NO3–, NO2–, Fe3+, 
Mn4+, фумарат, диметилсульфоксид, оксиди нітрогену) або 
низьким (елементна сірка, SO4

2–, HCO3
–) окисно-відновним 

потенціалом (Lengeler et al., 2005; Richter et al., 2012; 
Gralnick, 2012; Gescher and Kappler, 2013; Tsvetkova et al., 
2016). Пара Fe3+/Fe2+ має дуже високий окисно-відновний 
потенціал (Е0’ = +770 мВ), близький до потенціалу О2/Н2О 
(Е0’ = +820 мВ), але використання мікроорганізмами спо-
лук феруму (ІІІ) сповільнене через їх слабку розчинність за 
нейтральної рекції середовища (рН 7).  

Розчинність Fe(ОН)3 у воді дуже низька, вона залежить 
від кислотності середовища. За рН 7 концентрація Fe3+ 
сягає 10–18 М. У ґрунті іони окисненого феруму перебува-
ють у ще менш розчинних формах – у складі гематиту (α-
Fe2О3), феригідриту (5Fe2О3×9Н2О), гетиту (α-FeООН), 
лепідокрокіту (γ-FeООН), гематиту (Fe2O3), лимоніту 
(2Fe2O3×H2O), магнетиту (Fe3O4) (Lovley, 2006; Gescher 
and Kappler, 2013). У Geobacter metallireducens, G. 
sulfurreducens, Shewanella alga, Sh. putrefaciens, Citrobacter 
sp., Geoglobus acetivorans ріст залежить безпосередньо від 
відновлення іонів феруму (ІІІ) (Lovley, 1993; Lengeler et 
al., 2005; Lovley, 2006; Aklujkar et al., 2013; Mardanov et al., 
2015; Liu et al., 2016). Структура та властивості компонен-
тів ланцюга транспортування електронів і ферментів, які 
беруть участь у процесі дисиміляційного відновлення 
Fe3+, упродовж останніх років інтенсивно вивчаються у 
зв’язку зі здатністю металовідновних бактерій у процесі 
анаеробного дихання вивільняти у середовище значну 
кількість електронів (Qian et al., 2011; Schicklberger et al., 
2011; Tremblay et al., 2011; Richter et al., 2012; Aklujkar et 
al., 2013; Fonseca et al., 2013).  

Завдяки екзоелектрогенним властивостям ці бактерії 
розглядають як можливі анодні біокаталізатори у мікроб-
них паливних елементах для отримання електричної 
енергії (Fitzgeralda et al., 2013; Bilyy et al., 2014; Liu et al., 
2016). Вважають, що мембранозв’язана редуктаза феруму 
зокрема у грамнегативних бактерій, повинна виступати 
назовні із зовнішнього боку мембрани, щоб відбувався її 
контакт із нерозчинною сполукою феруму (ІІІ). Тому іони 
відновленого феруму (ІІ) утворюються поза клітиною 
(Lengeler et al., 2005; Richter et al., 2012). Клітини 
Shevanella frigidimarina містять велику кількість тетра- та 
декагемових цитохромів типу с, локалізованих між 
внутрішньою та зовнішньою мембранами та у периплаз-
мі, через які електрони з цитоплазми від реакцій метабо-
лізму сполук карбону передаються назовні клітини, де 
власне і відновлюються нерозчинні сполуки феруму (ІІІ) 
(Lovley, 2006; Fitzgeralda et al., 2013). У сульфатвіднов-

них бактерій Desulfovibrio vulgaris цитохром с3 функціо-
нує як Fe(III)-редуктаза. У Desulfuromonas acetoxidans 
виявлено тригемовий цитохром с7, близький за структу-
рою до тетрагемового цитохрому с3 D. vulgaris, який є, 
можливо, металоредуктазою у цих бактерій (Roden and 
Lovley, 1993; Lovley, 2006).  

Є дані про те, що і інші метали зі змінною валентністю 
(Cr (VI), Mn (IV), U (VI) Tc (VIІ), Pd (II), V (V), Мо (VI), 
Cu (ІІ) тощо) можуть бути використані бактеріями як ак-
цептори електронів у процесі анаеробного дихання (Tebo 
and Obraztsova, 1998; Lovley, 2006; Cologgi et al., 2011; 
Wilkins et al., 2011; Smirnova and Podgorsky, 2013; Viti et 
al., 2014; Wang et al., 2015). Наприклад, багато бактерій 
можуть відновлювати манган (IV) у формі нерозчинного 
MnO2, перетворюючи його на водорозчинний манган (ІІ). 
За біохімічним механізмом і геохімічним значенням 
бактерійне відновлення MnO2 подібне до відновлення 
нерозчинних сполук феруму (ІІІ) (Lovley, 1995; Aklujkar et 
al., 2013). Відновлені форми елементів підлягають 
хімічному або біологічному окисненню. За впливу пере-
важно мікроорганізмів окиснені форми металів можуть 
знову переходити у відновлені, що забезпечує їх міграцію 
в земній корі з наступним осадженням за окисних умов 
(Gescher and Kappler, 2013).  

Сірко-, сульфат- та металовідновні бактерії займають 
схожі екологічні ніші, забезпечуючи різні ланки колообігу 
сульфуру та металів у природі. Штами сірко- та сульфат-
відновних бактерій, виділені з техногенно змінених 
територій як активні продуценти гідроген сульфіду, при-
вертають увагу біотехнологів як потенційні агенти очи-
щення забруднених токсичними сполуками сульфуру та 
важких металів середовищ, оскільки за взаємодії гідроген 
сульфіду з іонами двовалентних металів утворюються їх 
нерозчинні сульфіди, і вони таким чином вилучаються із 
природного кругообігу елементів (Tebo, 1995; Wang et al., 
2008; Gudz et al., 2011; Moroz, 2013; Kiran et al., 2016). 
Раніше ми встановили, що сірко- та сульфатвідновні 
бактерії, виділені з водойми Яворівського сіркового родо-
вища, у процесі анаеробної деструкції органічних сполук 
використовують іони важких металів як акцептори 
електронів, перетворюючи їх на нетоксичні або менш 
токсичні для живих організмів форми (Moroz et al., 2012; 
Moroz et al., 2014). Токсичність іонів металів для мікро-
організмів (зокрема, за високих концентрацій) – одна з 
головних перешкод для їх застосування у ремедіаційних 
технологіях. Тому відбір виділених із техногенно зміне-
них екотопів адаптованих до забруднень штамів, здатних 
метаболізувати широкий спектр полютантів, – особливо 
актуальне завдання для створення нових способів очи-
щення довкілля (Wang et al., 2008; Zhuang et al., 2012; 
Iwahori et al., 2014; Limcharoensuk et al., 2015; Mustapha 
and Halimoon, 2015; Rabus et al., 2015; Si et al., 2015; Dey et 
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al., 2016; Kiran et al., 2016). Мета цієї статті – оцінити 
можливість використання бактеріями роду Desulfuromo-
nas, виділеними з озера Яворівське, іонів феруму (ІІІ) та 
мангану (IV) за їх концентрацій у середовищі 1,74–
10,41 мМ як акцепторів електронів анаеробного дихання 
для оцінки стійкості штамів сірковідновних бактерій до 
сполук важких металів.  

Матеріал і методи досліджень  

Досліджували вплив ферум (ІІІ) цитрату та манган 
(IV) оксиду на нагромадження біомаси штамами сірковід-
новних бактерій Desulfuromonas acetoxidans ІМВ В-7384, 
Desulfuromonas sp. Yavor-5 та Desulfuromonas sp. Yavor-7, 
виділеними з озера Яворівське. Штами ідентифіковані на 
основі вивчення морфологічних, культуральних і фізіоло-
гічних властивостей і зберігаються в колекції кафедри 
мікробіології Львівського національного університету 
імені Івана Франка (Gudz et al., 2013; Moroz et al., 2013).  

Бактерії вирощували у середовищі Кравцова – 
Сорокіна (Karavajko et al., 1972; Gudz et al., 2014) без 
FeCl2×4H2O та без сульфат-іонів такого складу (г/л): 
NaH2PO4×12H2O – 0,84, K2HPO4 – 0,5, NH4Cl – 0,16, 
MgCl2×6H2O – 0,1, натрій лактат (C3H5O3Na) – 2,0 або 
натрій цитрат (C6H5O7Na3) – 1,9, упродовж 10 діб за 
30 °С та анаеробних умов у пробірках об’ємом 25 мл, 
доверху заповнених середовищем. Перед висівом у се-
редовище вносили 0,05 мл стерильного розчину Na2S× 
9H2O (1%), для доведення рН середовища до 7,2 викори-
стовували стерильний 10 н розчин NaOH. Стерильні 
розчини фумарату (C4H4O4) – контроль, і C6H5O7Fe вно-
сили у середовище за концентрації 3,47 мМ (3,47 мМ – 
концентрація іонів сульфату у стандартному середовищі 
Кравцова – Сорокіна). Нерозчинний у воді MnO2 вноси-
ли у пробірки, які стерилізували та використовували для 
експериментів у кількості, необхідній для отримання 
його концентрації в середовищі 3,47 мМ. Для дослід-
ження впливу використання C4H4O4, C6H5O7Fe, MnO2 як 
акцепторів електронів на нагромадження бактеріями 
біомаси клітини висівали в середовище, до якого для 
задоволення асиміляційних потреб бактерій у сульфурі 
додавали цистеїн (C3H7NO2S) за концентрації 0,2 г/л 
(Lengeler et al., 2005). Клітини вносили в середовище в 
кількості 10 об’ємних % до початкової концентрації 
108 КУО/мл (0,05 г/л).  

Біомасу визначали турбідиметричним методом за 
мутністю суспензії клітин шляхом її фотометрування на 
фотоелектроколориметрі КФК-3 за довжини хвилі 340 нм 
у кюветі з оптичним шляхом 3 мм (Gudz et al., 2014).  

Для дослідження впливу сполук важких металів на на-
громадження бактеріями біомаси їх вирощували у 
середовищі без сульфат-іонів, сірки, із цистеїном як дже-
релом сульфуру (0,2 г/л) та натрій лактатом або цитратом 
як донором електронів (17,86 г/л), у яке додавали 
стерильні 1 М розчини C6H5O7Fe та фумарату (контроль), 
а також наважки MnO2 до їх кінцевих концентрацій 1,74, 
3,47, 5,21, 6,94 та 10,41 мМ. Попередньо клітини вирощу-
вали у середовищі без іонів сульфату, без сірки, із 
цистеїном (0,2 г/л), фумаратом (3,47 мМ) та натрій лакта-
том (17,86 мМ) до середини експотенційної фази росту. 
На 2, 4, 6, 8 та 10-ту добу росту визначали біомасу. У 

культуральній рідині якісно визначали наявність Fe3+ та 
Mn4+ (Kreshkov, 1961), кількісно – вміст Fe2+ за реакцією з 
о-фенантроліном (Harris, 2003).  

Досліди повторювали тричі з трьома паралельними 
постановками для кожного варіанта експериментальних 
і контрольних умов. Отримані дані опрацьовували за-
гальноприйнятими методами варіаційної статистики. 
Для оцінки достовірності різниці між статистичними 
характеристиками двох альтернативних сукупностей 
даних обраховували t критерій Стьюдента. Достовірною 
вважали різницю за Р < 0,05.  

Результати та їх обговорення  

Сірковідновні бактерії D. acetoxidans ІМВ В-7384, 
Desulfuromonas sp. Yavor-5 та Desulfuromonas sp. Yavor-
7 вирощували 10 діб у середовищі Кравцова – Сорокіна 
без сульфат-іонів із натрій лактатом чи натрій цитратом 
(17,86 мМ), яке замість 3,47 мМ елементної сірки 
містило фумарат, Fe (IIІ) цитрат або Mn (IV) оксид за 
цієї ж концентрації (рис. 1). Контрольним було середо-
вище із фумаратом, який бактерії відновлюють до сук-
цинату у процесі фумаратного дихання за участі ланцю-
га транспортування електронів, до складу якого входять 
відповідні дегідрогенази та фумаратредуктаза, пов’язані 
між собою пулом цитохромів типу b і менахінонів 
(Lengeler et al., 2005). У середовищі з фумаратом не 
утворюється токсичний для клітин гідроген сульфід, а 
вихід біомаси майже такий, як і у середовищі з елемент-
ною сіркою. Найбільшу біомасу бактерії нагромаджува-
ли у середовищі із C6H5O7Fe: до 2,72 г/л, тоді як у 
середовищі із фумаратом і натрій цитратом – до 2,48 г/л. 
Можливо, незначна різниця у нагромадженні біомаси 
бактеріями за використання фумарату та тривалентного 
феруму зумовлена негативним впливом на клітини іона 
металу за концентрації 3,47 мМ, незважаючи на те, що 
окисно-відновний потенціал пари Fe (III)/Fe (ІІ) (E0’ = 
+0,77 В) значно вищий, ніж пари фумарат/сукцинат (E0’ = 
+0,03 В). У середовищі з MnO2 біомаса була у 2,1–
2,2 раза нижчою, ніж у середовищі із C6H5O7Fe, і не пе-
ревищувала 1,31 г/л, тоді як у середовищі із фумаратом і 
натрій лактатом біомаса досягала 2,41 г/л. Майже удвічі 
нижчий вихід біомаси у середовищі з Mn (IV) оксидом, 
ніж у середовищі із фумаратом, також можна пояснити 
високою токсичністю для клітин MnO2 за концентрації 
3,47 мМ. За умов росту бактерій у середовищах із фума-
ратом, які містили натрій лактат або натрій цитрат як 
донори електронів, вихід біомаси, нагромадженої 
бактеріями всіх штамів, практично не відрізнявся. 
Найбільшу біомасу під час росту у середовищі зі всіма 
акцепторами електронів нагромаджував штам Desulfuro-
monas sp. Yavor-7. Таким чином, установлено, що D. 
аcetoxidans ІМВ В-7384, Desulfuromonas sp. Yavor-5 та 
Desulfuromonas sp. Yavor-7 із різною інтенсивністю ви-
користовують іони феруму (IIІ) та мангану (IV) як 
кінцеві акцептори електронів у процесі анаеробного ди-
хання при окисненні органічних субстратів, що 
демонструє важливу роль цих мікроорганізмів у 
відновній детоксикації природних і техногенних середо-
вищ від окиснених форм перехідних важких металів. 
Вихід біомаси після 10 діб росту бактерій усіх штамів у 
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середовищі із ферум (IIІ) цитратом виявився незначно 
вищим, а у середовищі з манган (IV) оксидом – майже 
удвічі нижчим порівняно з виходом біомаси у середови-

щі із фумаратом у зв’язку з токсичністю для клітин 
C6H5O7Fe і MnO2 за концентрації 3,47 мМ.  

 

Рис. 1. Нагромадження біомаси D. acetoxidans ІМВ В-7384 (А), Desulfuromonas sp. Yavor-5 (Б),  
Desulfuromonas sp. Yavor-7 (В) під час росту у середовищі із C6H5O7Fe, MnO2 (3,47 мМ),  

цистеїном (0,2 г/л) і натрій лактатом або цитратом (17,86 мМ): контроль – середовище із фумаратом (3,47 мМ)  
як акцептором і натрій лактатом або цитратом (17,86 мМ) як донором електронів  

Ефективність біологічних методів очищення довкілля 
від забруднювачів залежить не лише від метаболічної 
активності відібраних штамів бактерій, а й, у першу чер-
гу, від їх стійкості до іонів металів. Тому досліджували 
вплив сполук феруму (IIІ) та мангану (IV) за концен-
трацій, які у 0,5, 1 (контроль), 1,5, 2 та 3 рази відрізнялися 
від вмісту сульфат-іонів у стандартному середовищі 
Кравцова – Сорокіна, на нагромадження біомаси 
бактеріями D. acetoxidans ІМВ В-7384, Desulfuromonas sp. 
Yavor-5 та Desulfuromonas sp. Yavor-7. Клітини вирощу-
вали у середовищах із натрій цитратом або лактатом як 
донорами електронів та джерелами карбону, до яких до-
давали різні об’єми стерильного розчину ферум (ІІІ) цит-
рату, а також наважки манган (IV) оксиду до їх кінцевих 
концентрацій 1,74, 3,47, 5,21, 6,94 та 10,41 мМ. Контроль-
ними були середовища з натрій цитратом або лактатом, 
які містили фумарат як акцептор електронів за аналогіч-
них концентрацій.  

Зі зростанням концентрацій C6H5O7Fe у середовищі 
культивування виявлено зниження рівня нагромадження 
біомаси клітинами усіх штамів (рис. 2). Найбільшу біо-
масу бактерії нагромаджували на 8–10-ту добу у середо-
вищі з найнижчою концентрацією іонів феруму (III) – 
1,74 мМ (до 2,77 г/л), найменшу – з найвищою – 10,41 мМ 
(до 2,41 г/л). Це можна пояснити токсичним впливом іона 
металу на клітини бактерій. За наявності у середовищі 

ферум (III) цитрату за концентрацій 1,74 та 3,47 мМ ріст 
бактерій виявився дещо інтенсивнішим, ніж у середовищі 
із фумаратом за ідентичних концентрацій (рис. 3). За 
наявності у середовищі 5,21–10,41 мМ ферум (III) цитрату 
біомаса, нагромаджена бактеріями, практично не відрізня-
лася від біомаси, нагромадженої бактеріями у середовищі 
із фумаратом за цих самих концентрацій. На відміну від 
росту бактерій у середовищі із C6H5O7Fe, зі зростанням 
концентрацій фумарату у середовищі культивування з 
1,74 до 3,47 мМ спостерігали зростання нагромадження 
біомаси бактерій усіх штамів (до 2,29 і 2,48 г/л відпо-
відно), але найбільшу біомасу (до 2,60 г/л) бактерії нагро-
маджували у середовищі із фумаратом за концентрації 
5,21 мМ. Із подальшим зростанням концентрацій фумара-
ту у середовищі від 6,94 до 10,41 мМ біомаса знижувалася 
та не перевищувала 2,39 г/л, можливо, у зв’язку з лімі-
туванням росту бактерій іншими факторами середовища.  

Упродовж перших 6–8 діб культивування у середо-
вищі якісно виявляли іони тривалентного феруму, які 
повністю відновлювалися бактеріями на десяту добу й у 
середовищі їх не виявляли (табл. 1). Це, можливо, зумов-
лено переходом штамів у стаціонарну фазу росту, у якій 
сповільнені окисно-відновні процеси. Результати кількіс-
ного визначення вмісту іонів феруму (II) в культуральній 
рідині показали, що в середовищі з іонами феруму (ІІІ) як 
єдиним акцептором електронів тривалентний ферум 
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відновлюється бактеріями практично повністю, відносна 
кількість утвореного феруму (II) становить 98,6–100,0% 
(табл. 2). Нагромадження іонів феруму (II) у середовищі 

свідчить про те, що детоксикація феруму (III) сірковіднов-
ними бактеріями відбувається шляхом його відновлення 
до менш токсичної форми.  

 

 

Рис. 2. Нагромадження біомаси D. acetoxidans ІМВ В-7384 (А), Desulfuromonas sp. Yavor-5 (Б),  
Desulfuromonas sp. Yavor-7 (В) під час росту у середовищі із C6H5O7Fe за різних концентрацій,  

цистеїном (0,2 г/л) і натрій цитратом (17,86 мМ)  

Таким чином, сірковідновні бактерії використовують 
іони феруму (III) як акцептор електронів за концентрацій 
1,74–10,41 мМ C6H5O7Fe у середовищі. Незначна різниця 
в нагромадженні біомаси бактеріями за використання 
5,21–10,41 мМ феруму (III) цитрату та фумарату зумовле-
на, очевидно, токсичністю для клітин іонів металу, оскіль-
ки високий окисно-відновний потенціал пари Fe (III)/Fe 
(ІІ) зі зростанням концентрацій акцептора електронів у се-
редовищі не забезпечував зростання рівня нагромадження 
біомаси. Навпаки, спостерігали його зниження. Найбіль-
шу біомасу (до 2,77 г/л) бактерії штаму Desulfuromonas sp. 
Yavor-7 нагромаджували у середовищі з 1,74 мМ 
C6H5O7Fe. За 10 діб культивування бактерії всіх штамів 
повністю використали наявні у середовищі іони феруму (ІІІ).  

Більшість мікроорганізмів, здатних відновлювати іони 
феруму (III), можуть також використовувати іони мангану 
(IV) та інших металів із змінною валентністю як акцепто-
ри електронів у процесі анаеробного дихання (Lovley, 
2006; Aklujkar et al., 2013; Gescher and Kappler, 2013). Ток-
сичний вплив MnO2 на сірковідновні бактерії виявлявся у 
зниженні інтенсивності їх росту за збільшення концен-
трації акцептора електронів у середовищі культивування 
від 1,74 до 10,41 мМ (рис. 4). Найбільшу біомасу бактерії 
нагромаджували у середовищі з найнижчим вмістом ман-
ган (IV) оксиду – 1,74 мМ (до 1,35 г/л), і найменшу – із 
найвищим – 10,41 мМ (до 1,15 г/л). Закономірності росту 

бактерій у середовищі із фумаратом і натрій лактатом чи 
натрій цитратом не відрізнялися, найвищу біомасу (до 
2,54 г/л) бактерії також нагромаджували за концентрації 
фумарату у середовищі 5,21 мМ (рис. 5). Хоча окисно-
відновний потенціал у пари Mn (IV)/Mn (IІ) (E0’ = +1,23 В) 
вищий, ніж у пари Fe (III)/Fe (ІІ) (E0’ = +0,77 В), і значно 
вищий, ніж у пари фумарат/сукцинат (E0’ = +0,03 В) 
(Lengeler et al., 2005), використання манган (IV) оксиду 
мікроорганізмами виявилося дуже сповільненим. За наяв-
ності у середовищі MnO2 за концентрації 1,74 мМ біомаса 
бактерій була у 2,05 і 1,62 раза нижчою, ніж у середовищі 
із C6H5O7Fe і фумаратом відповідно за цієї ж концен-
трації. Іони мангану (IV) виявляли у середовищі протягом 
усього часу культивування бактерій (табл. 3), що свідчить 
про неповне їх використання бактеріями у процесі росту, 
очевидно, у зв’язку з їх високою токсичністю для клітин 
за концентрацій 1,74–10,41 мМ, а також майже абсолют-
ною нерозчинністю MnO2 за рН близьким до 7.  

Сірковідновні бактерії використовують іони мангану 
(IV) як акцептор електронів у процесі анаеробного ди-
хання за концентрацій 1,74–10,41 мМ MnO2 у середо-
вищі. Виявлено майже вдвічі нижчий вихід біомаси за 
використання бактеріями манган (IV) оксиду, порівняно 
з використанням ними ферум (III) цитрату та фумарату 
за всіх досліджених концентрацій акцепторів електронів 
у середовищі.  
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Рис. 3. Нагромадження біомаси D. acetoxidans ІМВ В-7384 (А), Desulfuromonas sp. Yavor-5 (Б),  
Desulfuromonas sp. Yavor-7 (В) під час росту у середовищі із фумаратом за різних концентрацій,  

цистеїном (0,2 г/л) та натрій цитратом (17,86 мМ)  

Таблиця 1  
Відновлення Fe3+ бактеріями під час росту  
в середовищі із C6H5O7Fe, цистеїном (0,2 г/л)  

та натрій цитратом (17,86 мМ)  

Початкова концентрація Fe3+ у середовищі, мМТривалість куль-
тивування, доба 1,74 3,47 5,21 6,94 10,41 

D. acetoxidans ІМВ В-7384 
0 + + + + + 
2 + + + + + 
4 + + + + + 
6 + + + + + 
8 – + + + + 
10 – – – – – 

Desulfuromonas sp. Yavor-5 
0 + + + + + 
2 + + + + + 
4 + + + + + 
6 + + + + + 
8 – – + + + 
10 – – – – – 

Desulfuromonas sp. Yavor-7 
0 + + + + + 
2 + + + + + 
4 + + + + + 
6 + + + + + 
8 – – – + + 
10 – – – – – 

Примітки: “+” – наявність Fe3+ у середовищі; “–” – відсут-
ність Fe3+ у середовищі.  

 

Таблиця 2  
Утворення Fe2+ бактеріями після 10 діб росту  

у середовищі із C6H5O7Fe (3,47 мМ), цистеїном (0,2 г/л)  
і натрій цитратом (17,86 мМ)  

Початкова 
концентрація Fe3+ 
у середовищі, мМ  

Концентрація Fe2+, мМ Fe2+, % 

D. acetoxidans ІМВ В-7384 
1,74 1,73 ± 0,03 99,4 ± 0,1 
3,47 3,42 ± 0,02 98,6 ± 0,3 
5,21 5,17 ± 0,04 99,3 ± 0,2 
6,94 6,88 ± 0,05 99,1 ± 0,4 
10,41 10,34 ± 0,03 99,3 ± 0,2 

Desulfuromonas sp. Yavor-5 
1,74 1,73 ± 0,01 99,8 ± 0,1 
3,47 3,45 ± 0,03 99,4 ± 0,2 
5,21 5,19 ± 0,05 99,6 ± 0,1 
6,94 6,91 ± 0,04 99,6 ± 0,3 
10,41 10,35 ± 0,02 99,4 ± 0,2 

Desulfuromonas sp. Yavor-7 
1,74 1,74 ± 0,01 100,0 ± 0,4 
3,47 3,46 ± 0,02 99,7 ± 0,2 
5,21 5,20 ± 0,04 99,8 ± 0,2 
6,94 6,93 ± 0,03 99,9 ± 0,1 
10,41 10,38 ± 0,02 99,7 ± 0,3 
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Рис. 4. Нагромадження біомаси D. acetoxidans ІМВ В-7384 (А), Desulfuromonas sp. Yavor-5 (Б),  

Desulfuromonas sp. Yavor-7 (В) під час росту у середовищі з MnO2 за різних концентрацій,  
цистеїном (0,2 г/л) і натрій лактатом (17,86 мМ)  

 
Рис. 5. Нагромадження біомаси D. acetoxidans ІМВ В-7384 (А), Desulfuromonas sp. Yavor-5 (Б),  

Desulfuromonas sp. Yavor-7 (В) під час росту у середовищі з фумаратом за різних концентрацій,  
цистеїном (0,2 г/л) і натрій лактатом (17,86 мМ)  

Найбільшу біомасу (до 1,35 г/л) бактерії штаму 
Desulfuromonas sp. Yavor-7 нагромаджували у 
середовищі з 1,74 мМ MnO2. За 10 діб культивування 

бактерії всіх штамів повністю не відновили наявні у 
середовищі іони мангану (IV). Незважаючи на те, що 
відновлення у процесі анаеробного дихання розчинного у 
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воді ферум (III) цитрату та нерозчинного піролюзиту 
(манган (IV) оксиду) бактеріями роду Desulfuromonas 
відбувається з різною інтенсивністю, у донних відкладах 
відновлення сполук перехідних важких металів 
мікроорганізмами відіграє важливу роль у процесі окис-
нення органічних субстратів (Lovley, 2006; Richter et al., 
2012; Gescher and Kappler, 2013).  

Таблиця 3  
Відновлення Mn4+ бактеріями під час росту у середовищі 
з MnO2, цистеїном (0,2 г/л) і натрій лактатом (17,86 мМ)  

Початкова концентрація Mn4+  
у середовищі, мМ 

Тривалість 
культивування, 

доби 1,74 3,47 5,21 6,94 10,41 
D. acetoxidans ІМВ В-7384 

0 + + + + + 
2 + + + + + 
4 + + + + + 
6 + + + + + 
8 + + + + + 
10 + + + + + 

Desulfuromonas sp. Yavor-5 
0 + + + + + 
2 + + + + + 
4 + + + + + 
6 + + + + + 
8 + + + + + 
10 + + + + + 

Desulfuromonas sp. Yavor-7 
0 + + + + + 
2 + + + + + 
4 + + + + + 
6 + + + + + 
8 + + + + + 
10 + + + + + 

Примітки: “+” – наявність Mn4+ у середовищі; “–” – відсут-
ність Mn4+ у середовищі.  

Вивчення фізіолого-біохімічних властивостей штаму 
Desulfuromonas sp. Yavor-7, який нагромаджував найбіль-
шу біомасу під час росту в середовищі з іонами феруму 
(ІІІ) та мангану (IV) за усіх концентрацій, порівняно з 
іншими штамами, уявляється найдоцільнішим для по-
дальших досліджень із метою більш повного розкриття 
його біотехнологічного потенціалу.  

Висновки  

Виділені з озера Яворівське штами сірковідновних 
бактерій використовують іони феруму (ІІІ) та мангану (IV) 
як акцептори електронів у процесі анаеробного дихання за 
концентрацій 1,74–10,41 мМ C6H5O7Fe і MnO2 у середо-
вищі. Стійкість до високих концентрацій досліджених спо-
лук важких металів (до 10,41 мМ) забезпечує бактеріям 
здатність виживати в забруднених середовищах. Виділені 
штами можуть бути використані для розроблення технологій 
ремедіації довкілля від сполук сульфуру та важких металів.  
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Вплив кадмієвого навантаження  
на систему антиоксидантного захисту організму бугайців  

Б.В. Гутий, С.Д. Мурська, Д.Ф. Гуфрій, І.І. Харів, Н.Д. Левківська,  
Н.В. Назарук, М.Б. Гайдюк, О.Б. Прийма, О.Я. Білик, З.А. Гута11 

Львівський національний університет ветеринарної медицини та біотехнологій імені С.З. Ґжицького, Львів, Україна 

Наведено результати досліджень впливу кадмієвого навантаження на стан ензимної та неензимної ланки системи антиокси-
дантного захисту організму молодняка великої рогатої худоби: на активність каталази, супероксиддисмутази, глутатіонпероксида-
зи, рівень відновленого глутатіону, селену, вітамінів А та Е. Згодовування бугайцям кадмію хлориду у дозах 0,03 і 0,05 мг/кг маси 
тіла сприяло зниженню ензимної та неензимної ланок системи антиоксидантного захисту: супероксиддисмутази – на 31%, катала-
зи – на 13%, глутатіонпероксидази – на 23%, відновленого глутатіону – на 10%, вітаміну А – на 28%, вітаміну Е – на 31%, селену – 
на 20%. Токсична дія кадмію сприяє зміні стаціонарних концентрацій радикальних метаболітів О2

–, ˙ОН, НО2˙, які, у свою чергу, 
ініціюють процеси перекисного окиснення ліпідів. Найнижчий рівень показників системи антиоксидантного захисту у крові моло-
дняка великої рогатої худоби встановлено на 16- та 24-ту добу досліду, що пов’язано із посиленою активацією процесів ліпоперок-
сидації та порушенням рівноваги між активністю антиоксидантної системи та інтенсивністю перекисного окиснення ліпідів. Зго-
довування бугайцям кадмію хлориду у дозах 0,03 і 0,05 мг/кг маси тварини неоднаково вплинуло на активність системи 
антиоксидантного захисту у їх крові. Чим більша кількість кадмію хлориду у кормі, тим нижча активність системи антиоксидант-
ного захисту організму бугайців. Саме таким чином хлорид кадмію пригнічує систему антиоксидантного захисту, зокрема, зни-
жуючи активність ензимної (каталазу, супероксиддисмутазу, глутатіонпероксидазу) та неензимної ланок (відновленого глутатіону, 
селену, вітамінів А та Е).  

Ключові слова: кадмій; супероксиддисмутаза; каталаза; глутатіонпероксидаза; відновлений глутатіон; вітаміни; селен  

Influence of cadmium loading on the state of the antioxidant system  
in the organism of bulls  
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N.V. Nazaruk, M.B. Haydyuk, O.B. Priyma, O.Y. Bilyk, Z.A. Guta  

National University of Lviv Veterinary Medicine and Biotechnologies named after S.Z. Gzhytskyj, Lviv, Ukraine  

This article presents the results of research on the influence of cadmium loading on the state level of enzymatic and non-enzymatic 
antioxidant links of the antioxidant defense system of the organisms of young cattle, such as the activity of catalase, superoxide dismutase, 
glutathione peroxidase, glutathione levels, selenium, vitamins A and E. It was found that feeding bull calves with cadmium chloride at doses 
of 0.03 and 0.05 mg/kg of body weight helped to reduce both the enzymatic and non-enzymatic link of antioxidant protection (superoxide 
dismutase 31%, catalase 13%, glutathione peroxidase 23%, reduced glutathione 10%, vitamin A 28%, vitamin E 31%, selenium 20%). Toxic 
effects of cadmium promotes change in steady-state concentrations of radical metabolites О2

–,ОН˙, НО2˙, which, in turn, trigger the process 
of lipid peroxidation. The lowest level of indicators of antioxidant defense system in the blood of young cattle was registered on the sixteenth 
and twenty-fourth days of the experiment, which is associated with increased activation of lipid peroxidation and the disturbaance of the 
balance between the antioxidant system and lipid peroxidation intensity. The activity of the antioxidant defense system in the blood was 
different for calves fed with cadmium chloride at doses of 0.03 and 0.05 mg/kg of animal mass. The more cadmium chloride in the feed, the 
lower the activity of the antioxidant defense system of the calves’ organisms was registered. Thus cadmium chloride depresses the 
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antioxidant defense system, which specifically involves lowering the activity of enzymatic links (catalase, superoxide dismutase, glutathione 
peroxidase) and non-enzymatic links (reduced glutathione, selenium, vitamins A and E).  

Keywords: cadmium; superoxide dismutase; catalase; glutathione peroxidase; reduced glutathione; vitamins; selenium  

Вступ  

Забруднення сільськогосподарських угідь важкими 
металами в основному відбувається за рахунок атмо-
сферних викидів підприємств (Kabata-Pendias, 2004; 
Massadeh and Al-Safi, 2005), відходів тваринницьких 
ферм, унаслідок застосування мінеральних добрив та 
отрутохімікатів (Hansen еt al., 2001; Song еt al., 2004). 
Органічні добрива (гній і компост) також містять значну 
кількість важких металів. У результаті внесення у ґрунт 
органіки в ньому зростає концентрація таких хімічних 
елементів як кадмій, свинець, мідь, цинк, залізо, марга-
нець (Chaney еt al., 2001; Kulbachko et al., 2011; Brygady-
renko and Ivanyshyn, 2015; Tsvetkova et al., 2016). Врахо-
вуючи повільне виведення важких металів із ґрунту, за 
тривалого надходження навіть відносно невеликих кіль-
костей кадмію та свинцю, їх концентрація із часом може 
досягти дуже високих показників. Забрудненість навко-
лишнього середовища кадмієм і його негативний вплив 
на організм тварин, особливо молодняка великої рогатої 
худоби, становить гостру проблему. Тому вивчення пато-
генезу кадмієвого токсикозу у сільськогосподарських 
тварин особливо актуальне (Gutij, 2013).  

Надходження Cd2+ пов’язане з екологічним ризиком 
для організму через кумулятивну його токсичність щодо 
органів і систем. Воно спричинює зниження інтенсив-
ності росту та продуктивності тварин. Накопичення зга-
даного вище важкого металу в компонентах природного 
середовища збільшує небезпеку його надходження в 
організм і становить загрозу для здоров’я людини та тва-
рини. Це негативно впливає на ефективність тварин-
ницької галузі. Власне тому необхідне поглиблене дослід-
ження фармакотоксикологічних і біохімічних процесів, 
що лежать в основі зумовлених кадмієм метаболічних 
розладів і порушень життєвих функцій організму тварин.  

Результати багатьох експериментів вказують на те, що 
в організмі ссавців кадмій проявляє токсичний вплив на 
низку органів і систем, зокрема на серцево-судинну, ста-
теву, видільну, дихальну, опорно-рухову систему, гемо-
поез (Fregoneze еt al., 1997; Rodríguez еt al., 2001; Pavan 
Kumar еt al., 2004; Uetani еt al., 2005). До найнебез-
печніших впливів належать канцерогенні та мутагенні 
ефекти цього елемента (Lin Peng еt al., 2015). Однак бага-
то аспектів цієї проблеми ще й досі не з’ясовано.  

У літературі наявний великий обсяг інформації щодо 
впливу гострої та хронічної форм кадмієвого токсикозу 
організму людини й експериментальних тварин (Ali еt al., 
1986; Salvatori еt al., 2004; Liu еt al., 2008). Результати бага-
тьох досліджень вказують на те, що існують істотні від-
мінності в ефектах метаболізму одноразових високих доз 
і тривалого впливу малих доз кадмію. За умов інтоксика-
ції організму тварин сполуками кадмію виникає анемія, 
пригнічення функціонального стану імунної системи та 
інші розлади процесів кровотворення (Honskyy еt al., 2001).  

Гостра форма кадмієвого токсикозу іноді зі смер-
тельним наслідком не часто має нині місце, проте син-
дром хронічної форми токсикозу спостерігається значно 

частіше (Honskyy еt al., 2001; Al-Attar, 2011). Клінічні 
ознаки хронічного отруєння тварин супроводжуються 
різким зниженням поїдання кормів, зменшенням маси 
тіла, сповільненням росту тварин, порушенням функції 
нирок, протеїнурії, дисфункцією печінки, анемією, нек-
розом сім’яників, збільшенням неонатальної смертності.  

Механізми впливу кадмію на систему антиоксидант-
ного захисту останнім часом інтенсивно вивчаються на 
лабораторних тваринах (Hutiy, 2012), однак процеси, що 
лежать в основі розвитку кадмієвого токсикозу у молод-
няка великої рогатої худоби, досі остаточно не з’ясовані. 
Дані літератури про взаємозв’язок між індукованим 
кадмієм пошкодженням клітин печінки та активністю 
процесів ПОЛ часто суперечливі. Не вивчено видові 
відмінності реакції системи антиоксидантного захисту 
на дію металу, особливості метаболічної відповіді 
ензимної та неензимної її ланок на тривале надходження 
Сd2+ в низьких та високих концентраціях, що зумовлює 
актуальність таких досліджень. Вивчення цих процесів 
дозволить глибоко розкрити досі невідомі особливості 
процесів метаболізму у великої рогатої худоби за умов 
кадмієвого навантаження.  

Мета досліджень – з’ясувати вплив кадмієвого на-
вантаження на стан системи антиоксидантного захисту 
організму молодняка великої рогатої худоби.  

Матеріал і методи досліджень  

Дослідження проводили на базі фермерського госпо-
дарства с. Іванівці Жидачівського району Львівської 
області на 15 бугайцях шестимісячного віку, української 
чорно-рябої молочної породи, із яких сформували три 
групи по п’ять тварин у кожній:  

– контрольна група (К), бугайці перебували на стан-
дартному раціоні;  

– І дослідна група (Д1), бугайцям згодовували з кор-
мом кадмію хлорид у дозі 0,03 мг/кг маси тіла;  

– ІІ дослідна група (Д2), бугайцям згодовували з 
кормом кадмію хлорид у дозі 0,05 мг/кг маси тіла.  

Під час проведення досліджень дотримувалися пра-
вил, обов’язкових для виконання зоотехнічних дослідів 
щодо підбору та утримання тварин-аналогів у групах, 
технології заготівлі, використання та обліку спожитих 
кормів. Раціон тварин збалансований за поживними та 
мінеральними речовинами, що забезпечували їх потребу 
в основних елементах живлення.  

Дослід тривав упродовж 30 діб. Кров для аналізу бра-
ли з яремної вени на 1, 8, 16, 24 та 30-ту добу досліду. 
Глутатіонпероксидазну активність (ГП) визначали за 
швидкістю окиснення глутатіону за наявності гідропере-
кису третинного бутилу та вмістом відновленого глутаті-
ону у крові (Vlizlo еt al., 2012). Визначення каталазної 
активності проводили методом Koroljuk et al. (1988). 
Принцип методу базується на здатності пероксиду водню 
утворювати із солями молібдату стійкий кольоровий ком-
плекс. Визначення активності супероксиддисмутази 
(СОД) проводили методом Dubinina et al. (1983). Метод 
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визначення полягає у відновленні нітросинього тетразо-
лію супероксидними радикалами, які утворюються в реак-
ції між феназинметасульфатом і відновленою формою 
нікотинамідаденіндинуклеотиду. Метод визначення вмі-
сту селену (Se) полягає у кислотній мінералізації проб 
сумішшю азотної та хлорної кислот, відновленні шести-
валентного селену до Se4+ та утворенні комплексу 
селенистої кислоти із 2,3-діамінофталіном-піазоселенолу, 
величина флюоресценції якого пропорційна вмісту селену 
у пробі (Vlizlo еt al., 2012). Концентрацію вітамінів А та Е 
визначали методом високоефективної рідинної хромато-
графії (Vlizlo еt al., 2012).  

Усі маніпуляції із тваринами проводили відповідно 
до Європейської конвенції про захист хребетних тварин, 
яких використовують з експериментальною та науковою 
метою (Страсбург, 1986 р.).  

Математичну обробку результатів досліджень оп-
рацьовували статистично за допомогою пакета програм 
Statistica 6.0. Розбіжності між середніми значеннями 
вважали статистично вірогідними за Р < 0,05 (ANOVA).  

Результати та їх обговорення  

Початкові стадії процесу вільнорадикального окис-
нення контролюються ензимом супероксиддисмутазою, 
яка нейтралізує супероксидний радикал і, відповідно, 
зменшує загальний токсичний вплив активних форм 
кисню (Bielenichev еt al., 2002; Vucic еt al., 2006). У 
таблиці 1 наведено активність супероксиддисмутази у 
крові бугайців, яким згодовували хлорид кадмію у дозах 
0,03 і 0,05 мг/кг маси тіла тварини.  

Таблиця 1  
Активність супероксиддисмутази (ум. од./мг білка)  
у крові бугайців за кадмієвого навантаження (x ± SE)  

Групи тварин Час дослідження 
крові, доба після 
початку досліду контрольна дослідна 1 дослідна 2 

Початок досліду 0,59 ± 0,010 0,60 ± 0,014      . 0,62 ± 0,012      .
1 0,60 ± 0,011 0,65 ± 0,015*    . 0,69 ± 0,014***
8 0,63 ± 0,010 0,55 ± 0,010*** 0,53 ± 0,011***
16 0,62 ± 0,010 0,49 ± 0,010*** 0,45 ± 0,011***
24 0,61 ± 0,012 0,48 ± 0,011*** 0,42 ± 0,010***
30 0,62 ± 0,011 0,50 ± 0,011*** 0,47 ± 0,012***

Примітки: ступінь вірогідності порівняно з даними контро-
льної групи: * – Р < 0,05, ** – Р < 0,01, *** – Р < 0,001; n = 5.  

Середня активність даного ензиму на початку експе-
рименту у крові всіх дослідних тварин перебуває у межах 
величин 0,59–0,62 ум. од./мг білка. Після згодовування 
токсичної сполуки активність супероксиддисмутази у 
крові обох дослідних груп на першу добу досліду зросла 
відносно контрольної групи на 8% і 15%. У подальшому 
встановили поступове зниження активності цього ензиму: 
на восьму добу досліду у середньому 0,55 і 0,53 ум. од./мг 
білка. На 24-ту добу досліду активність супероксиддис-
мутази була найнижчою, відносно контрольної групи 
вона знизилася на 21% і 31% відповідно. На 30-ту добу 
досліду активність ензиму почала дещо зростати, однак 
залишилася на низькому рівні.  

Активність супероксиддисмутази тісно пов’язана з 
активністю каталази, яка захищає організм від високо-

токсичних кисневих радикалів. Занадто різке підви-
щення активності СОД без відповідної активації катала-
зи само по собі цитотоксичне. Каталаза каталізує 
розщеплення перекису водню з утворенням води та кис-
ню (Pereira еt al., 1998; Bielenichev еt al., 2002). Зміна 
активності каталази у бугайців кадмієвого навантаження 
наведена у таблиці 2.  

За дії хлориду кадмію у дозі 0,03 мг/кг маси тіла тва-
рини відбувається зниження активності ензиму 
порівняно з початковими даними: на першу добу – на 
1,3%, на восьму – на 4%, на 16-ту добу – на 10%. Най-
нижчою активність ензиму була на 24-ту добу досліду. 
У подальшому активність каталази почала зростати до 
початкових величин і на 30-ту добу досліду становила 
6,03 ± 0,11 одиниць.  

Після згодовування хлориду кадмію у дозі 0,05 мг/кг 
маси тіла у тварин виявлено такі самі зміни, як і у 
першій дослідній групі тварин, але активність каталази 
була значно нижчою (на 24-ту добу – 5,65 ± 0,11 оди-
ниць). Порівняно з початком досліду, на 1, 8, 16 і 30-ту 
добу після уведення токсиканта активність каталази бу-
ла, відповідно, на 2%, 5%, 12% та 8% нижчою.  

Таблиця 2  
Активність каталази (од.) у сироватці крові бугайців  

за кадмієвого навантаження (x ± SE)  

Групи тварин Час дослідження 
крові, доба після 
початку досліду контрольна дослідна 1 дослідна 2 

Початок досліду 6,49 ± 0,14 6,51 ± 0,15 6,53 ± 0,12 
1 6,57 ± 0,13 6,48 ± 0,14 6,45 ± 0,13 
8 6,54 ± 0,15 6,28 ± 0,10 6,21 ± 0,12 
16 6,58 ± 0,14     5,95 ± 0,11**     5,76 ± 0,14**
24 6,49 ± 0,12     5,86 ± 0,13**     5,65 ± 0,11***
30 6,51 ± 0,15     6,03 ± 0,11**     5,99 ± 0,12**

Примітки: див. табл. 1.  

До згодовування хлориду кадмію активність 
глутатіонредуктази та глутатіонпероксидази була у межах 
фізіологічних величин. Після згодовування хлориду 
кадмію активність глутатіонпероксидази на першу добу 
досліду зросла на 5,0–5,5% (табл. 3). У подальшому 
активність ензиму поступово знижувалась.  

Таблиця 3  
Активність глутатіонпероксидази (нмоль NADPH/хв  

на 1 мг білка) у сироватці крові бугайців  
за кадмієвого навантаження (x ± SE)  

Групи тварин Час дослідження 
крові, доба після 
початку досліду контрольна дослідна 1 дослідна 2 

Початок досліду 36,2 ± 1,20 36,4 ± 1,21 36,2 ± 1,23 
1 36,1 ± 1,18 37,9 ± 1,25  38,1 ± 1,21 
8 36,3 ± 1,19     32,4 ± 1,12**     31,1 ± 1,13**
16 36,4 ± 1,21     30,5 ± 1,14**   29,2 ± 1,15* 
24 36,2 ± 1,22     28,7 ± 1,20**     27,9 ± 1,24**
30 36,5 ± 1,25     32,1 ± 1,15**     31,6 ± 1,20**

Примітки: див. табл. 1.  

Найнижчою активність глутатіонпероксидази у сиро-
ватці крові дослідних тварин була на 16- та 24-ту добу 
досліду. У дослідної групи тварин, яким згодовували хло-
рид кадмію у дозі 0,03 мг/кг, активність ензиму знизилася 
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в указані періоди відповідно на 11% і 16%, у дослідної 
групи тварин, тваринам якої згодовували хлорид кадмію у 
дозі 0,05 мг/кг, активність ензиму знизилася на 14% і 20% 
відповідно. На 30-ту добу досліду відмічаємо дещо підви-
щену активність глутатіонпероксидази, однак порівняно з 
контрольною групою вона залишалася на низькому рівні.  

Найважливіший антиоксидант глутатіонової системи 
антиоксидантного захисту – глутатіон, який в організмі 
тварин виконує багато функцій: захист від вільних ради-
калів, підтримка функції мембран, участь у метаболізмі 
ксенобіотиків, вплив на активність ензимів (Ferreira еt al., 
1999; Bielenichev еt al., 2002). Глутатіон володіє прямою 
антиоксидантною дією. Відновлений глутатіон виступає 
донором електронів для нейтралізації активних форм 
кисню. Рівень відновленого глутатіону у крові бугайців за 
кадмієвого навантаження наведено у таблиці 4. На першу 
добу досліду рівень відновленого глутатіону у крові 
тварин, яким згодовували хлорид кадмію у дозі 0,03 мг/кг, 
був на 5% більшим за величини контрольної групи. 
На восьму добу досліду показник почав знижуватися на 
9% відносно попередньої доби досліду, на 16-ту добу 
становив 30,3 мг%, а на 24-ту добу був нижчим на 10% 
відносно контрольної групи. На 30-ту добу відмічено 
зростання рівня відновленого глутатіону у першої 
дослідної групи тварин.  

Після згодовування хлориду кадмію у дозі 0,05 мг/кг 
маси тіла рівень відновленого глутатіону на початку 
досліду збільшувався, однак починаючи з восьмої доби 
досліду помічали зниження показника до 29,9 мг% на 
16-ту добу. На 24-ту добу досліду рівень відновленого 
глутатіону коливався у тих самих межах, як і у 
попередньому випадку. На 30-ту добу досліду рівень 
глутатіону почав зростати, однак порівняно з 
контрольною групою тварин він був нижчим на 6%.  

Таблиця 4  
Рівень відновленого глутатіону (мг%) у сироватці  
крові бугайців за кадмієвого навантаження (x ± SE)  

Групи тварин Час дослідження 
крові, доба після 
початку досліду контрольна дослідна 1 дослідна 2 

Початок досліду 31,70 ± 0,53 32,40 ± 0,53 31,95 ± 0,58 
1 32,40 ± 0,53   34,17 ± 0,55**   34,21 ± 0,62**
8 31,95 ± 0,50 31,14 ± 0,65 30,99 ± 0,60 
16 32,19 ± 0,45   30,28 ± 0,54**   29,95 ± 0,65**
24 32,84 ± 0,65   29,65 ± 0,65**   29,49 ± 0,55**
30 32,16 ± 0,60 30,71 ± 0,66   30,25 ± 0,65**

Примітки: див. табл. 1.  

Збільшення рівня відновленого глутатіону на першу 
добу досліду правдоподібно пов’язане з надходженням 
токсичних елементів, які запускають реакції утворення 
вільних радикалів і посилення процесів перекисного окис-
нення ліпідів. У подальшому зниження рівня відновле-
ного глутатіону пояснюється виснаженням глутатіонової 
системи за утворення великої кількості вільних радикалів 
і продуктів перекисного окиснення ліпідів.  

Інтенсивність утворення вільних радикалів в організ-
мі тварин залежить від концентрації оксигену у ткани-
нах, а також від активності ензимних і неензимних сис-
тем. Важливі антиоксиданти, які належить до неензим-
них систем антиоксидантного захисту, – вітаміни груп А 

та Е. Механізм антиоксидантної дії вказаних сполук 
базується на зменшенні кількості вільного кисню у 
клітині та підвищенні активності процесів окиснення та 
фосфорилювання (Bielenichev еt al., 2002).  

На початку досліду середній вміст вітаміну А у крові 
бугайців за кадмієвого навантаження (табл. 5) перебував 
у межах величин 0,81–0,83 мкмоль/л.  

Таблиця 5  
Вміст вітаміну А (мкмоль/л) у крові бугайців  

за кадмієвого навантаження (x ± SE)  

Групи тварин Час дослідження 
крові, доба після 
початку досліду контрольна дослідна 1 дослідна 2 

Початок досліду 0,82 ± 0,024 0,83 ± 0,029 0,81 ± 0,030 
1 0,81 ± 0,027 0,79 ± 0,017 0,78 ± 0,018 
8 0,84 ± 0,025   0,74 ± 0,020**   0,71 ± 0,018**
16 0,80 ± 0,020   0,69 ± 0,015** 0,67 ± 0,014***
24 0,82 ± 0,026 0,64 ± 0,020*** 0,59 ± 0,014***
30 0,83 ± 0,022   0,69 ± 0,020** 0,65 ± 0,018***

Примітки: див. табл. 1.  

Після згодовування токсиканта вміст вітаміну А у кро-
ві бугайців почав знижуватися на 12% і 15% відповідно у 
першої та другої дослідної груп. На 16-ту добу досліду 
вміст вітаміну А у крові першої дослідної групи знизився 
на 14%, у другої – на 16%. На 24-ту добу середній вміст 
вітаміну А перебував у межах 0,59–0,64 мкмоль/л.  

У таблиці 6 наведено зміни вмісту вітаміну Е за 
кадмієвого навантаження. Даний вітамін належить до 
ендогенних антиоксидантів, які захищають мембрану 
клітин від атаки вільних радикалів. За кадмієвого 
навантаження бугайців вміст вітаміну Е в їх крові 
протягом усього досліду знижується. Вірогідне 
зменшення вмісту вітаміну виявлено з восьмої доби 
досліду. У бугайців, яким згодовували хлорид кадмію у 
дозі 0,03 мг/кг маси тіла, середній вміст вітаміну у крові 
складав 3,6 мкмоль/л, у бугайців, яким згодовували 
хлорид кадмію у дозі 0,05 мг/кг – 3,3 мкмоль/л. На 16-ту 
добу досліду вміст вітаміну Е у крові дослідних груп 
знизився відносно контрольної групи тварин на 15% і 
23%. На 24-ту добу досліду вміст вітаміну Е у крові 
тварин першої та другої груп був найнижчим 
(відповідно 3,1 та 2,9 мкмоль/л).  

Таблиця 6  
Вміст вітаміну Е (мкмоль/л) у крові бугайців  

за кадмієвого навантаження (x ± SE)  

Групи тварин Час дослідження 
крові, доба після 
початку досліду контрольна дослідна 1 дослідна 2 

Початок досліду 4,1 ± 0,14 4,2 ± 0,13 4,1 ± 0,11 
1 4,0 ± 0,13 3,9 ± 0,15 3,8 ± 0,14 
8 4,1 ± 0,11     3,6 ± 0,12**     3,3 ± 0,11***
16 4,0 ± 0,10     3,4 ± 0,13**     3,1 ± 0,11***
24 4,2 ± 0,10     3,1 ± 0,14***     2,9 ± 0,12***
30 3,8 ± 0,11     3,4 ± 0,14**     3,1 ± 0,13**

Примітки: див. табл. 1.  

Істотне зниження вмісту вітамінів А та Е вказує не 
лише на патологічний стан печінки, а і на посилення ок-
сидаційних процесів, пов’язаних зі зниженням активності 
ензимів антиоксидантної системи (Bielenichev еt al., 2002). 
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Сполуки кадмію володіють високою біологічною актив-
ністю, вони легко утворюють комплексні сполуки із біл-
ками, нуклеїновими кислотами, чим легко інактивують 
низку ензимів. Пригнічення активності ензимів антиокси-
дантної системи зумовлює накопичення великої кількості 
продуктів перекисного окиснення ліпідів, які у свою 
чергу руйнують мембрани клітин, тканин і органів.  

Селен – один із важливих елементів антиоксидантного 
захисту організму тварин. Антиоксидантна дія його 
зумовлена нейтралізацією найнебезпечніших агресивних 
вільних радикалів (Bielenichev еt al., 2002). Середній вміст 
селену у крові бугайців за кадмієвого навантаження (табл. 
7) на початку досліду перебував у межах 46,3–51,0 мкг/л. 
Починаючи з першої доби досліду вміст селену у крові 
бугайців двох дослідних груп поступово знижувався. 
На восьму добу досліду вміст селену у дослідних групах 
тварин відповідно знизився на 6% і 9% відносно 
контрольної групи. На 16-ту добу у тварин, яким давали 
хлорид кадмію у дозі 0,03 мг/кг маси тіла, досяг 43,2 
мкг/л, а у тварин, яким давали хлорид кадмію у дозі 0,05 
мг/кг маси тіла, – 42,3 мкг/л.  

Таблиця 7  
Вміст селену (мкг/л) у крові бугайців за кадмієвого на-

вантаження (x ± SE)  

Групи тварин Час дослідження 
крові, доба після 
початку досліду контрольна дослідна 1 дослідна 2 

Початок досліду 46,3 ± 0,95 47,1 ± 0,90 51,0 ± 0,85 
1 49,2 ± 0,85     45,2 ± 0,85**     45,1 ± 0,95**
8 47,1 ± 0,86     44,3 ± 0,92**     43,0 ± 0,95**
16 46,6 ± 0,78     43,2 ± 0,94**     42,3 ± 0,83**
24 50,0 ± 0,85   41,3 ± 0,81***   40,1 ± 0,95***
30 48,3 ± 0,65     44,5 ± 0,96**   42,1 ± 0,85***

Примітки: див. табл. 1.  

На 24-ту добу досліду середній вміст селену у крові 
бугайців дослідних груп був найнижчим: 41,3 і 40,1 мкг/л. 
На 30-ту добу вміст селену почав поступово підвищува-
тися. Однак порівняно з показниками контрольної групи 
вміст селену був нижчим у бугайців першої групи на 8%, 
другої – на 12,5%. Зниження вмісту селену в організмі 
тварин за кадмієвого навантаження вказує на пригнічення 
антиоксидантної системи в організмі тварин у цілому. 
Очевидно, зниження активності ензимної та неензимної 
ланки системи антиоксидантного захисту за умов кадміє-
вого навантаження зумовлене тим, що кадмій сприяє 
посиленому утворенню вільних радикалів та активних 
форм кисню, у результаті чого порушується баланс між 
продуктами пероксидації та антиоксидантами. Зниження 
ензимної ланки антиоксидантного захисту у крові бугай-
ців за умов кадмієвого навантаження зумовлене тим, що 
кадмій сприяв активації вільнорадикального окисного 
процесу (Hutiy, 2012).  

Результати експерименту вказують на те, що кадмій 
істотно впливає на процеси метаболізму клітин печінки, 
таким чином стимулюючи процеси ПОЛ та пригнічую-
чи активність ензимів антиоксидантної системи. Кадмій 
сприяє збільшенню вмісту активних форм оксигену у 
клітинах прямим і опосередкованим шляхом. Реакційно 
активні форми оксигену індукують перекисне окиснення 
ліпідів та інші процеси, що спричинюють до деструк-

тивні зміни клітин печінки. За таких умов зменшення 
рівня антиоксидантного захисту клітин печінки у тварин, 
інтоксикованих кадмієм, може посилювати шкідливий 
вплив цього елемента на організм у цілому (Honskyy еt al., 
2001). Сполуки кадмію володіють високою біологічною 
активністю, вони легко утворюють комплексні сполуки із 
білками, нуклеїновими кислотами, чим легко інактивують 
низку ензимів. Найкраще вивчений прояв гострої форми 
кадмієвого токсикозу в організмі тварин – шкідливий 
вплив на функціональний стан печінки внаслідок морфо-
логічних і біохімічних змін гепатоцитів після одноразових 
ін’єкцій сполук даного елемента у дозах, що перевищу-
ють 0,5–1,0 мг/кг маси тіла.  

Особливість шкідливої дії кадмію – швидке його 
засвоєння організмом і повільне виведення, що зумовлює 
кумуляцію металу у тканинах (Lu еt al., 2005). Кадмій 
накопичується в основному у печінці та нирках, має три-
валий період напіввиведення (до 30 років), тобто у при-
кладному аспекті можна вважати, що для тварин депону-
вання кадмію в організмі пожиттєве. Уведений внутрі-
шньовенно або інтраперитонеально кадмій пошкоджує 
перш за все печінку, а вже далі – інші органи (Hwang and 
Wang, 2001; Gupta еt al., 2004). Токсичність кадмію пов’я-
зана зі здатністю елемента спричиняти пероксидазну реак-
цію ліпідів мембран гепатоцитів (Watjen and Beyersman, 
2004). До того ж знижується активність окремих ензимів, 
зокрема глутатіонпероксидази, глутатіонредуктази, глю-
козо-6-фосфатази, що може бути тестом ранньої діагно-
стики на ушкодження тканини печінки (El-Shahat еt al., 
2009). Дані літератури про взаємозв’язок між індукова-
ним кадмієм пошкодженням клітин печінки та актив-
ністю процесів ПОЛ теж часто суперечливі. Одні дослід-
ники вважають, що ці явища незалежні, основний 
руйнівний вплив металу пов’язують лише з порушенням 
енергетичного метаболізму гепатоцитів (Antonio еt al., 
1998; El-Shahat еt al., 2009; Al-Azemi еt al., 2010). 
Переважна більшість дослідників вважає, що кадмій 
спричинює посилення процесів перекисного окиснення 
ліпідів, знижує активність антиоксидантних ензимів: 
глутатіонпероксидази, супероксиддисмутази, каталази 
(El-Shahat еt al., 2009; Al-Attar, 2011). Кадмій активує 
ПОЛ не тільки в паренхіматозних органах, а й у тканинах 
нирок і головного мозку (El-Refaiy and Eissa, 2012). 
Уведення 3,3 мг/кг (0,05 DL50) хлориду кадмію протягом 
30 діб змінювало прооксидно-антиоксидний статус печін-
ки щурів. До того ж спостерігалося різке підвищення вмі-
сту дієнових кон’югатів, за цих умов активність глута-
тіонпероксидази суттєво знижувалася. Пригнічення 
активності каталази, супероксиддисмутази та глутатіон-
пероксидази, а також вмісту вітаміну Е та аскорбінової 
кислоти у печінці за впливу кадмію виявлено в інших 
наукових працях (Gupta еt al., 2004).  

Висновки  

Згодовування бугайцям хлориду кадмію у дозах 0,03 і 
0,05 мг/кг маси тіла протягом 30 діб спричинило розвиток 
хронічного кадмієвого токсикозу. Згодовування бугайцям 
хлориду кадмію у дозі 0,05 мг/кг зумовило вірогідне зни-
ження рівня неензимної та ензимної системи антиокси-
дантного захисту організму бугайців, на що вказує зни-
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ження активності супероксиддисмутази, каталази, глута-
тіонпероксидази, вмісту відновленого глутатіону, селену 
та вітамінів А та Е у їх крові. На 16- і 24-ту добу досліду 
рівень ензимної та неензимної системи антиоксидантного 
захисту організму бугайців був найнижчим.  

Проведені дослідження дали можливість глибше 
розкрити патогенез токсичної дії кадмію на організм бу-
гайців та використати ці дані для розроблення антидоту 
при кадмієвій інтоксикації. Отримані дані будуть засто-
совані у подальшому вивчені системи антиоксидантного 
захисту та процесів перекисного окиснення ліпідів крові 
бугайців для розробки антидотного препарату для ліку-
вання тварин при кадмієвому токсикозі.  
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Пігментний склад Chlorella vulgaris за дії селеніту натрію та іонів металів  

О.І. Боднар, Г.Б. Вінярська, О.В. Василенко, В.В. Грубінко12 

Тернопільський національний педагогічний університет імені Володимира Гнатюка, Тернопіль, Україна  

Досліджували вміст пігментів у Chlorella vulgaris Beij. (Chlorophyta) за дії селеніту натрію у концентраціях із розрахунку на 
Se4+ 0,5, 5,0, 10,0 і 20,0 мг/дм3 протягом іднієї, трьох та семи діб дії та за одночасної дії селеніту в концентрації 10,0 мг Se4+/дм3 і 
іонів Zn2+, Mn2+, Co2+,Cu2+, Fe3+ у концентраціях 5,00, 0,25, 0,05, 0,008 та 0,002, мг/дм3 відповідно протягом семи діб культивування 
водоростей із метою встановлення умов для отримання в аквакультурі ліпідної субстанції, збагаченої селеном і біоактивними ме-
талами. Вміст пігментів визначали спектрофотометрично. Клітинну стінку виділяли центрифугуванням у градієнті перколу та 
досліджували мікроскопіюванням. За дії 10,0 мг Se4+/дм3 окремо та одночасно з іонами досліджених металів вміст пігментів у хло-
рели збільшується в 1,5–2,5 раза в усіх варіантах експериментального впливу унаслідок зв’язування SeО3

2– білками та ліпідами. 
Селен включається до всіх фракцій ліпідів (триацилгліцероли, діацилгліцероли, фосфоліпіди, неетерифіковані жирні кислоти), а 
максимальна кількість селенумісних ліпідів відмічена у хлоропластах. Збільшення вмісту каротиноїдів за дії експериментальних 
чинників відіграє виняткову роль у механізмі антиоксидативного захисту, що оберігає від руйнування хлорофіл та, відповідно, 
збільшує його кількість у клітинах. Зміни у функціонуванні фотосинтетичного апарату Ch. vulgaris відбиваються на всьому ком-
плексі метаболічних перетворень. За концентрації селеніту 10,0 мг Se4+/дм3 і зазначених концентрацій іонів відповідних металів 
протягом 7 діб можливе успішне культивування хлорели, збагаченої селеном і біогенними металами.  

Ключові слова: хлорела; селен (IV); мікроелементи; хлорофіли; каротиноїди; клітинна оболонка  

Pigments content in Сhlorella vulgaris  
under the influence of the sodium selenite and the ions of metals  

O.I. Bodnar, H.B. Viniarska, O.V. Vasilenko, V.V. Grubinko  

Ternopil National Pedagogical University named after Volodymyr Gnatiuk, Ternopil, Ukraine  

We investigated the content of pigments in Chlorella vulgaris Beij. (Chlorophyta) under the influence of sodium selenite in 
concentrations based on Se4+ 0.5, 5.0, 10.0 and 20.0 mg/dm3 during one, three and seven days and under the influence of the simultaneous 
action of selenite in concentrations 10 mg Se4+/dm3 and ions of Zn2+, Mn2+, Co2+,Cu2+, Fe3+ in concentrations 5.00, 0.25, 0.05, 0.008 and 
0.002 mg/dm3 over seven days. This research was carried out to establish the conditions for obtaining algal lipidis substance enriched with 
selenium and biogenic metals in the aquaculture. The content of pigments was determined spectrophotometrically, the cellular walls were 
separated by centrifuge in the percoll gradient and investigated microscopically. The pigments content in the Ch. vulgaris increased by 1.5–
2.5 times in comparison with the control sample under the influence of 10 mg Se4+/dm3 with and without metal ions, in all variants of 
experimental influence due to binding of SeО3

2– with proteins and lipids. We found that selenium was included in all lipid fractions 
(triacylglycerols, dyacylglycerols, phospholipids, nonetherified fatty acids); the maximum amount of selenium-containing lipids was re-
corded in chloroplasts. The increase in the contents of carotenoids caused by the actions of experimental factors played an exceptional role in 
the mechanism of antioxidant protection that prevents destruction of chlorophyll and, accordingly, increases its amount in cells. Changes in 
the functioning of the photosynthetic apparatus of Ch. vulgaris affect the whole complex of metabolic transformation. Thus, the successful 
cultivation of chlorella, enriched with selenium and biogenic metals, is possible within seven days under the influence of 10 mg Se4+/dm3 and 
the above-mentioned concentration of metal ions.  

Keywords: chlorella; selenium (IV); microelements; chlorophyll; carotenoids; cellular wall  
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Вступ  

Селен як есенціальний мікроелемент у водоростей бе-
ре участь у багатьох метаболічних процесах, зокрема, в 
регулюванні фотосинтезу (Zhou et al., 1997). Проте сполу-
ки селену у високих концентраціях виявляють токсичну 
дію, пригнічують ріст, викликають порушення метабо-
лізму та можуть спричиняти загибель водоростей (Minjuk 
et al., 2000). Вплив селену на водорості залежить від 
морфофункціональних особливостей їх окремих видів, 
концентрації сполук і ступеня окиснення селену у них, а 
також фізико-хімічних параметрів водного середовища 
(Bodnar et al., 2015). Доступність сполук селену для 
мікроводоростей також суттєво залежить від вмісту у 
культуральному середовищі іонів металів (Prevot and 
Soyer-Gobillard, 1986; Tsvetkova et al., 2016). Раніше нами 
показано, що іони деяких металів, насамперед біогенних, 
можуть як викликати порушення фізіолого-біохімічних 
процесів у водоростей, так і регулювати їх метаболізм у 
межах адаптивної реакції (Kostiuk and Grubinko, 2014; 
Grubinko et al., 2011). Результати цих робіт свідчать, що 
певні кількості сполук селену володіють здатністю зни-
жувати токсичну дію окремих металів. Також селеніти 
розглядаються як джерело цього мікроелемента та здатні, 
взаємодіючи з іонами металів, сприяти їх накопиченню 
клітинами (Prevot and Soyer-Gobillard, 1986; Uminska, 
1990). Високу біоакумуляцію неорганічних солей та утво-
рення їх біокомплексів із макромолекулами клітин водо-
ростей in vitro можна використати для одержання біоло-
гічно активних добавок, що містять необхідні мікроеле-
менти, включно селен та іони біогенних металів (Zolo-
tareva et al., 2008; Grubinko et al., 2014; Goltvjans’kyj, 2002).  

Стійкість водоростей до екстремальних відхилень 
показників чинників навколишнього середовища забез-
печується адаптаціями, насамперед фотосинтетичного 
апарату, який формує адаптаційний статус клітин водо-
ростей шляхом біосинтезу ліпідів. Останні є джерелом 
енергії, а також забезпечують адаптивні структурно-
фунціональні перебудови мембран (Vance et al., 2002).  

За дії на водорості стресових чинників змінам насам-
перед піддається фотосинтетичний апарат клітин 
(Buchanam et al., 2015). Особливий інтерес для вивчення 
викликає адаптивна роль фотосинтетичних пігментів – 
хлорофілів а, b, каротиноїдів, феофітинів (Sun et al., 
2014). Зміни, що викликають екстремальні стани у 
клітинах, індукують утворення вторинної клітинної 
стінки, що є структурою, виявленою у багатьох рослин-
них клітинах, розташованою між першою стінкою 
клітин і плазматичною мембраною (Buchanam et al., 
2015). Раніше ми встановили формування такої стінки, 
яку назвали феноменом утворення «подвійних концен-
тричних мембран» (Grubinko and Kostiuk, 2012), за дії 
іонів цинку при досягненні критичних рівнів його нако-
пичення. При цьому з пулу метаболітів вилучаються 
необхідні сполуки для зв’язування токсикантів, що та-
кож вимагає посилення біосинтетичних процесів (Gorda 
and Grubinko, 2011). Дослідження змін, що відбуваються 
у фотосинтетичному апараті Chorella vulgaris Beij. – 
один із важливих етапів комплексного оцінювання 
впливу селеніту натрію та іонів металів на водорості.  

Мета дослідження – встановити зміни пігментного 
складу та особливості морфології клітинної стінки у Ch. 
vulgaris за дії селеніту натрію окремо та за його спільної 
дії з іонами металів, установити оптимальні концентрації 
цих речовин для отримання альгосубстанції, збагаченої 
селеном та іонами біоактивних металів.  

Матеріал і методи досліджень  

Дослідження проводили на мікропопуляціях альголо-
гiчно чистої культури Chorella vulgaris Beij. CCAP-
211/11в (Chlorophyta), яку вирощували в умовах накопи-
чувальної культури на середовищі Фітцджеральда в моди-
фікації Цендера та Горхема № 11 за температури 
+22…+25 ºС та освітлення 2500 лк, 16/8 год (Topachevskij, 
1975). В експерименті до культури водоростей, відібраних 
у логарифмічній фазі росту, додавали водний розчин 
селеніту натрію у розрахунку на Se4+ – 0,5, 5,0, 10,0 і 
20,0 мг/дм3. Біомасу живих клітин відбирали на першу, 
третю та сьому добу експерименту.  

Для вивчення спільної дії селеніту натрію та іонів 
металів селеніт вносили із розрахунку на Se4+ – 10,0 мг/дм3, 
а солі металів у розрахунку на іон металу: Zn2+ 
(ZnSO4•7H2O) – 5 мг/дм3, Mn2+ (MnSO4) – 0,25 мг/дм3, 
Cu2+ (CuSO4•5H2O) – 0,002 мг/дм3, Fe3+ (Fe2(SO4)3) – 
0,008 мг/дм3, Co2+ (CoSO4) – 0,05 мг/дм3. Контролем бу-
ла культура, яку вирощували у середовищі без селеніту 
та солей металів. Відбір проб для аналізу здійснювали на 
сьому добу культивування.  

Вміст хлорофілів а та b і каротиноїдів визначали 
спектрофотометрично за довжин хвиль, що відпові-
дають їх максимумам поглинання: 430, 480, 630, 645, 
663 та 750 нм після їх екстракції 90% розчином ацетону 
(Topachevskij, 1975). Визначення феопігментів здійсню-
вали вимірюванням різниці оптичних щільностей екст-
ракту пігментів за 665 нм до підкислення проби 0,1 N хло-
ридною кислотою і 5 хв після цього (Romanenko, 2006).  

Клітинну стінку виділяли із гомогенатів водоростей в 
40мМ трис-НСІ (рН 7,6) за методикою Фіндлея та Еван-
са (Findley and Evans, 1987) як описано нами раніше 
(Grubinko and Kostiuk, 2012). Морфологічні зміни клітин 
фіксували за допомогою мікроскопа МБИ-15 із наступ-
ним інтегрованим цифровим аналізом на комплексі 
«SSTU-camera Manual Vision SSD-color-WOYV00020» 
після їх фарбування «хлор – цинк – йод» реактивом 
(Вroda, 1971). Статистичне опрацювання здійснювали з 
використанням t-критерію Стьюдента за допомогою про-
грами Statistica 6.0 після попереднього аналізу нормаль-
ності розподілу.  

Результати та їх обговорення  

Максимальне збільшення вмісту хлорофілу а щодо 
контролю (більше ніж утричі) виявлено за дії селеніту 
натрію у концентраціях 0,5 та 20,0 мг/дм3 на сьому добу 
дії (табл. 1). За дії селеніту у концентрації 0,5 мг/дм3 на 
першу та третю добу експозиції вміст хлорофілу а зріс на 
36,2% та 68,5% щодо контролю відповідно, а за кон-
центрації 20 мг/дм3 – більше ніж у 2,6 раза, починаючи з 
першої доби досліду. За дії селеніту у концентрації 
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10,0 мг/дм3 вміст хлорофілу а на третю та сьому добу 
збільшився відповідно на 48,7% та 81,7% щодо контролю. 
За дії селеніту у концентрації 5,0 мг/дм3 відмічено змен-
шення вмісту цього пігменту щодо контролю на 16,8% на 

першу добу експозиції та на 27,4% – на третю добу дії. 
На сьому добу кількість хлорофілу а була незначно ви-
щою, ніж у контролі.  

Tаблиця 1  
Вміст пігментів у клітинах Сh. vulgaris за дії селеніту натрію (M ± m, n = 5)  

Вміст пігментів Концентрація 
Se4+, мг/дм3 

Тривалість культиву-
вання хлорели із 

селенітом натрію, діб Хлорофіл а, мкг/дм3 Хлорофіл b, мкг/дм3 
Співвідношення  
хлорофілів а/ b 

Пігментний індекс: сума 
каротиноїдів / хлорофіл а

контроль 160,1 ± 9,0 81,7 ± 5,0 1,96 0,22 
1 218,2 ± 12,2* 146,4 ± 8,8* 1,49 0,33 
3 269,8 ± 14,7* 190,8 ± 10,5* 1,41 0,27 0,5 
7 494,2 ± 30,2* 231,8 ± 15,7* 2,13 0,20 
1 133,3 ± 5,7* 106,1 ± 6,5* 1,26 0,38 
3 116,3 ± 9,2* 102,9 ± 7,4* 1,13 0,62 5,0 
7 168,7 ± 8,3 131,0 ± 9,4* 1,29 0,32 
1 208,3 ± 22,2 105,8 ± 12,8 1,97 0,42 
3 309,7 ± 21,7* 137,1 ± 10,9 2,26 0,34 10,0 
7 378,4 ± 26,8* 149,5 ± 9,8* 2,53 0,27 
1 431,1 ± 24,2* 138,6 ± 7,2* 3,11 0,11 
3 435,8 ± 24,6* 199,6 ± 11,1* 2,18 0,14 20,0 
7 501,3 ± 30,6* 238,5 ± 13,9* 2,10 0,13 

Примітка: * – тут і в наступних таблицях відмінності показників щодо контролю вірогідні за Р < 0,05.  

Щодо вмісту хлорофілу b, то за дії селеніту натрію в 
усіх досліджуваних концентраціях виявили його збіль-
шення щодо контролю: як і у випадку із хлорофілом а, 
максимальне збільшення спостерігали за дії 0,5 та 20,0 мг 
Se4+/дм3. На першу добу експерименту за дії селеніту в 
концентрації 0,5 мг/дм3 вміст цього пігменту зріс на 
79,2% щодо контролю. На третю та сьому добу вміст 
хлорофілу b перевищував його вміст у контролі більше 
ніж удвічі. За дії селену у концентрації 20,0 мг/дм3 вміст 
цього пігменту збільшився на 69,7% щодо контролю. 
На третю добу вміст хлорофілу b перевищував контрольний 
показник удвічі. На сьому добу кількість пігменту зменши-
лася, проте перевищувала значення в контролі на 69,6%.  

Вміст каротиноїдів за дії селеніту натрію в усіх 
досліджуваних концентраціях збільшувався (табл. 2).  

Таблиця 2  
Вміст каротиноїдів і феофітинів у клітинах  

Сh. vulgaris за дії селеніту натрію (M ± m, n = 5)  

Вміст пігментів 
Концентрація 
Se4+, мг/дм3 

Тривалість куль-
тивування хлоре-
ли із селенітом 
натрію, діб 

Каротиноїди, 
мкSPU/дм3 

Феофітини, 
мкг/дм3 

контроль 35,1 ± 1,9 154,9 ± 9,3 
1   71,3 ± 4,0*     217,6 ± 12,0*
3   73,1 ± 4,1*     273,0 ± 14,8*0,5 
7   97,0 ± 5,7*     478,7 ± 26,9*
1   50,0 ± 2,3*     112,2 ± 10,5*
3   72,0 ± 3,7*    107,0 ± 3,0* 5,0 
7   54,0 ± 4,2*       97,5 ± 0,8* 
1  87,5 ± 7,3    211,5 ± 26,5 
3 104,2 ± 9,1    215,2 ± 3,9* 10,0 
7 103,1 ± 7,2       166,8 ± 17,8*
1     46,3 ± 2,9*       413,3 ± 23,4*
3     62,0 ± 3,5*       320,5 ± 18,1*20,0 
7     64,5 ± 3,4*       340,4 ± 18,5*

 

Максимальне збільшення вмісту цих пігментів відмі-
тили за дії селеніту у концентрації 0,5 мг/дм3 упродовж 

усієї експозиції та за концентрації 5,0 мг/дм3 на третю 
добу досліду – більше ніж удвічі щодо контролю. За дії 
селеніту в концентрації 10,0 мг/дм3 на третю та сьому 
добу експерименту вміст каротиноїдів перевищував 
контрольні показники на 19,1% та 17,8% відповідно. За 
дії селеніту в концентрації 20,0 мг Se4+/дм3 уміст 
каротиноїдів збільшився на 32,1% та 76,3% на першу та 
третю добу відповідно. На сьому добу вміст цих 
пігментів перевищував контрольні показники на 83,9%.  

Щодо феофітинів, то динаміка їх вмісту була 
подібною до змін вмісту хлорофілу а: на сьому добу за 
дії селеніту в концентрації 0,5 мг/дм3 і впродовж усієї 
тривалості досліду в концентрації 20,0 мг Se4+/дм3 
відмічене збільшення їх кількості більше ніж удвічі що-
до контролю (табл. 2). За концентрації 5,0 та 10,0 мг/дм3 
спостерігали зменшення вмісту феофітинів щодо кон-
тролю на сьому добу на 37,1% та 21,1% відповідно.  

Незважаючи на збільшення загального вмісту фото-
синтетичних пігментів за дії селеніту в концентрації 0,5 
мг/дм3, співвідношення хлорофілів а/b зменшилося щодо 
контролю на першу добу на 23,9%, на третю – на 27,9%. 
Щодо пігментного індексу, то за дії цієї концентрації 
селеніту внаслідок збільшення біосинтезу каротиноїдів 
порівняно із хлорофілом а його показник зростав: на 
першу добу на 49,3%, на третю – на 23,7% щодо контро-
лю. На сьому добу експозиції співвідношення між 
пігментами було близьким до значень у контролі.  

За дії 5,0 мг Se4+/дм3 співвідношення між обома фор-
мами хлорофілу змінилося: на першу добу показник змен-
шився на 35,9%, на третю – на 42,3%, на сьому – на 34,3% 
відносно контролю. Пігментний індекс при цьому 
збільшився: на першу добу на 71,4%, на третю – у 
2,8 раза, на сьому – на 46,2% щодо контролю. Можливо, 
це пов’язано з перетворенням «молодих» молекул 
хлорофілу а на хлорофіл b, що відбувається у темновій 
фазі фотосинтезу (Shlyk, 1975).  

Внесення селеніту в концентрації 10,0 мг Se4+/дм3 так 
само, як і за концентрації 0,5 мг/дм3, сприяло збіль-
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шенню загальної кількості фотосинтетичних пігментів. 
Проте співвідношення хлорофілів а/b перевищувало 
контрольні показники упродовж усього періоду досліду: 
на третю добу – на 14,8%, на сьому – на 28,5% (зумов-
лено переважанням утворення хлорофілу а). Пігментний 
індекс за рахунок меншої інтенсивноcті утворення 
каротиноїдів порівняно із зеленими пігментами змен-
шився: на третю добу – на 19,3%, на сьому – на 35,2%. 
Таку саму тенденцію відмітили за дії 20,0 мг Se4+/дм3: 
відбулося значне зростання вмісту всіх пігментів та 
збільшення співвідношення хлорофілів а/b (на першу 
добу – на 58,7%, на третю – на 11,1%, на сьому – на 
7,2% щодо контролю). Як і за дії 0,5 мг Se4+/дм3 показ-
ник цього співвідношення наприкінці експозиції набли-
жався до значень у контролі. Пігментний індекс змен-
шився удвічі на першу добу, на третю перевищував 
контрольні показники на 34,9%, на сьому – на 41,3%. 
Співвідношення хлорофілів а/b може характеризувати 

потенційну фотохімічну та біосинтетичну активність 
водорості. За стресових впливів відбувається зменшення 
вмісту хлорофілу а як менш стійкого порівняно із 
хлорофілом b, та, відповідно, співвідношення між цими 
формами пігменту зменшується. При цьому пігментний 
індекс зростає за рахунок посиленого утворення 
каротиноїдів, які виконують як допоміжну, так і захисну 
функцію у процесі фотосинтезу. Такі зміни відмічені за 
дії 5,0 мг Se4+/дм3. Збільшення вмісту хлорофілу а, а от-
же, і збільшення показника співвідношення хлорофілів 
а/b порівняно з контролем – ознака успішного форму-
вання фізіологічної адаптації хлорели (Grubinko et al., 
2014; Gorda and Grubinko, 2011), що найяскравіше вия-
вилося за 10,0 мг Se4+/дм3 протягом семи діб дії. Саме ці 
умови змодельовані в наступних дослідженнях.  

За спільної дії селеніту натрію та іонів металів у всіх 
варіантах експерименту вміст зелених пігментів у хло-
рели зростав (табл. 3).  

Таблиця 3  
Вміст пігментів у клітинах Сh. vulgaris за одночасної дії селеніту натрію та іонів металів  

протягом 7 діб культивування (M ± m, n = 5)  

Варіант досліду Хлорофіл а, мкг/дм3 Хлорофіл b, мкг/дм3 
Співвідношення  
хлорофілів а/ b 

Пігментний індекс:  
сума каротиноїдів 

хлорофіл а 
контроль 142,2 ± 19,0 60,6 ± 5,2 2,35 0,33 

10 мг Se4+/дм3 193,1 ± 12,2 90,1 ± 9,7 2,14 0,33 
Se4++Co2+ 189,6 ± 10,0 118,0 ± 3,4* 1,61 0,37 
Se4++Mn2+ 252,2 ± 8,1* 185,5 ± 16,2* 1,36 0,32 
Se4++Cu2+ 295,6 ± 9,9* 239,5 ± 9,1* 1,23 0,25 
Se4++Zn2+ 280,0 ± 10,6* 229,8 ± 2,5* 1,22 0,27 
Se4++Fe3+ 257,2 ± 20,3* 243,7 ± 5,7* 1,06 0,28 

 
 

За дії Se4++Co2+ кількість хлорофілу а збільшилася на 
33,4% порівняно з контролем та була близькою до 
показників, зафіксованих за дії селеніту. За дії Se4++Mn2+ 
ці показники збільшилися на 77,3% та 30,6% відповідно, 
за дії Se4++Zn2+ – на 96,9% та 45,0%, за дії Se4++Fe3+ – на 
80,8% та 33,7%, за дії Se4++Cu2+ – у 2,1 та 1,5 раза 
відповідно.  

Вміст хлорофілу b зріс на 94,8% порівняно з контро-
лем за дії Se4++Co2+ та на 30,9% порівняно з дією селеніту 
окремо, за дії Se4++Mn2+ ці показники збільшилися у 3,1 та 
у 2,1 раза відповідно, за дії Se4++Zn2+ – у 3,8 та у 2,6 раза, 
за дії Se4++Fe3+ – у 4,0 та у 2,7 раза, за дії Se4++Cu2+ – у 4,0 
та 2,6 раза відповідно (табл. 3). Вміст каротиноїдів у 
клітинах хлорели за дії Se4+ та іонів металів також 
збільшився порівняно з контролем (табл. 4).  

Таблиця 4  
Вміст каротиноїдів та феофітинів у клітинах Сh. vulgaris 

за одночасної дії селеніту натрію та іонів металів  
протягом 7 діб культивування (M ± m, n = 5)  

Варіант досліду Каротиноїди, 
мкSPU/дм3 

Феофітини,  
мкг/дм3 

контроль 46,4 ± 6,5 211,5 ± 26,5 
10 мг Se4+/дм3 64,0 ± 4,0 166,8 ± 6,6* 
Se4++Co2+ 70,2 ± 4,0* 88,7 ± 8,2 
Se4++Mn2+ 81,1 ± 5,3* 240,4 ± 5,3* 
Se4++Cu2+ 74,6 ± 6,9 211,6 ± 20,0 
Se4++Zn2+ 74,6 ± 9,2 137,1 ± 6,1 
Se4++Fe3+ 71,0 ± 6,9 159,1 ± 2,3 

 

При цьому кількість каротиноїдів за одночасної дії 
селеніту та металів незначно відрізнялася від показників 
за дії селеніту окремо. За дії Se4++Co2+ вміст цих пігментів 
збільшився на 51,4% порівняно з контролем і на 9,7% 
порівняно з дією селеніту окремо. За дії Se4++Mn2+ 
кількість каротиноїдів зросла на 74,7% щодо контролю, та 
на 26,6% щодо дії селеніту, за дії Se4++Cu2+ – на 60,8% та 
16,6% відповідно, за дії Se4++Zn2+ – на 60,7% та 16,5%, за 
дії Se4++Fe3+ на 52,9% та 10,9% відповідно.  

Щодо феофітинів, то за дії селеніту їх кількість 
зменшилась на 21,1% порівняно з контролем. Така сама 
тенденція зберігається за дії Se4++Zn2+ (на 48,1% щодо 
контролю) та за дії Se4++Fe3+ (на 54,9% щодо контролю). 
За дії Se4++Cu2+ вміст феофітинів близький до контроль-
них значень, а за дії Se4++Mn2+ – на 13,7% переважав 
показники в контролі (див. табл. 4).  

Отже, за спільної дії селеніту натрію та іонів металів 
порівняно із дією селеніту окремо значно збільшується 
вміст хлорофілів а та b. Вміст каротиноїдів теж збільшу-
ється відносно контролю, проте порівняно з дією селеніту 
зміни їх кількості у клітинах водорості несуттєві. Цікаво 
те, що на тлі збільшення кількості пігментів за дії селеніту 
натрію пігментний індекс і показник співвідношення 
хлорофілів а/b суттєво не змінюється порівняно з контро-
лем, що свідчить про відсутність негативного впливу 
селеніту на фотосинтетичну систему хлорели. Внесення в 
середовище культивування хлорели із селенітом натрію 
солей металів викликало зменшення співвідношення 
хлорофілів удвічі. Пігментний індекс переважно був ниж-
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чим порівняно з контролем, лише за дії Se4++Co2+ його 
показник збільшився на 12,3%. Проте це може бути зу-
мовлено збільшенням кількості хлорофілу а внаслідок 
запобігання руйнуванню хлорофілу за дії селеніту, а та-
кож окисненню ліпідів мембран хлоропластів, що забез-
печується антиоксидантним механізмом захисту, що 
посилюється за наявності іонів металів, які входять до 
активних центрів цих ферментів (Demmig, 1990).  

Хлорофіл а входить до складу реакційних центрів і 
периферичних комплексів фотосистем І і ІІ, а хлорофіл b 
– компонент світлозбірного комплексу фотосистеми ІІ. 
Тому зміна співвідношення хлорофілів а/b може свідчити 
про зміщення стехіометричної рівноваги між комплекса-
ми реакційних центрів обох фотосистем і світлозбірного 
комплексу фотосистеми ІІ. Основними причинами зни-
ження активності ФС ІІ за надмірної кількості іонів 
металів у клітинах є зміна структури білків реакційного 
центру та заміщення іонами деяких металів атомів тих 
металів, що входять до складу реакційного центру (Мn2+, 
Са2+). Мішень дії іонів металів, як правило, – первинний 
донор електронів реакційного центру фотосистеми II П-
680, відновник феофітину. Можливо, іони металів, пош-
коджуючи П-680, зумовлюють зменшення вмісту феофі-
тину в клітинах водорості (табл. 4). Феофітини – перші 
переносники електронів у фотосистемі ІІ. Оскільки 
відомо, що кількість цих пігментів прямо пропорційна 
кількості реакційних центрів фотосистеми ІІ, такі зміни їх 
вмісту свідчать про зменшення функціональної активно-
сті реакційних центрів фотосинтезу (Prasad and Strzalka, 
1999). Можлива причина інгібування іонами металів фо-
тосинтетичного електронного транспорту – зміни ультра-
структури хлоропластів, зокрема, пошкодження тилако-
їдів (Maksymiec et al., 1992).  

Зміни вмісту хлорофілів можуть напряму залежати від 
змін кількості каротиноїдів. Останні, завдяки своїм анти-
оксидантним властивостям, беруть участь у захисті фото-
синтетичних мембран від фотоокиснення та знешкоджен-
ня пероксидних радикалів, що запобігає окисненню ліпі-
дів мембран хлоропластів, руйнуванню хлорофілу (Dem-
mig, 1990) і, відповідно, збільшує вміст зелених пігментів 

у клітинах. Внесення селеніту натрію у середовище 
культивування хлорели супруводжується збільшенням 
вмісту фотосинтетичних пігментів у клітинах водорості 
майже в усіх досліджених випадках. Можливо, це зу-
мовлено потребою оновлення хлоропластів, що частково 
втратили фотосинтетичну ефективність. Останнє могло 
відбутися унаслідок зв’язування іонів SeО3

2– ліпідами та 
хлорофіл-білковими комплексами (Zhou et al., 1997). 
Селен присутній у всіх фракціях ліпідів, а максимальна 
кількість селенумісних ліпідів відмічена в каротиноїдах 
(Gennity et al., 1984; Vinyarska et al., 2014). Збільшення 
вмісту каротиноїдів, у свою чергу, відіграє важливу роль 
у механізмі антиоксидантного захисту фотосинтетичних 
мембран, що оберігає від руйнування хлорофіл (Mager 
and Kruijff, 1995) і, відповідно, збільшує його кількість у 
клітинах. Ці зміни у функціонуванні фотосинтетичного 
апарату Ch. vulgaris відбиваються на всьому комплексі 
метаболічних перетворень.  

Збільшення пігментного індексу пояснюється тим, що 
за несприятливих умов у першу чергу руйнується 
хлорофіл а, а каротиноїди більш стійкі. Останні – важливі 
протектори зелених пігментів, а також неферментні анти-
оксиданти компонентів клітин. У процесі біотрансфор-
мації цих пігментів утворюються фізіологічно значимі 
метаболіти, які беруть участь у регуляції адаптації до 
умов середовища, зокрема, до впливу селеніту натрію та 
іонів металів. Особливо чітко успішне формування адап-
тивних пристосувань водорості на стресові чинники 
простежується за дії селеніту у концентрації 10,0 мг 
Se4+/дм3, та його одночасної дії з Zn2+.  

За дії селеніту натрію у концентрації 10,0 мг Se4+/дм3 
на сьому добу у клітинах хлорели виявлено потовщення 
мембран (рис.). Розміри ядерно-цитоплазматичного про-
стору клітин змінилися на 3,5%, а товщина зовнішньої 
частини оболонки – на 12,2% щодо контролю (табл. 5). 
Раніше було показано, що іони цинку у концентрації 5,0 
мг/дм3 спричиняють зменшення лінійних розмірів 
клітин хлорели вдвічі та утворення другого кола 
клітинної стінки (Grubinko and Kostiuk, 2012).  

 

   
а б в 

Рис. Мікрофотографії клітин Ch. vulgaris: а – контроль, б – за дії 10 мг Se4+/дм3, в – за одночасної дії Se4++Zn2+; × 9000  

Таблиця 5  
Основні морфометричні параметри клітин Ch. vulgaris за дії селеніту натрію в концентрації 10 мг Se4+/дм3  

та спільно з іонами цинку в концентрації 5,0 мг/дм3  

Умови  
культивування  
водорості 

Діаметр  
клітин, мкм  

Відстань від центру  
клітини до внутішнього  

кола клітинної стінки, мкм 

Відстань від центру  
клітини до зовнішнього  

кола клітинної стінки, мкм  

Товщина клітинної 
стінки, мкм 

Контроль 3,95 ± 0,35 1,52 ± 0,16 1,98 ± 0,18 0,46 ± 0,12 
10 мг Se4+/дм3 3,81 ± 0,49 1,39 ± 0,20 1,90 ± 0,24 0,51 ± 0,09 
Se4++Zn2+   3,56 ± 0,48*   1,17 ± 0,16* 1,78 ± 0,24 0,61 ± 0,10 
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За одночасної дії селеніту та іонів цинку на сьому 
добу також відмітили зменшення ядерно-плазматичного 
простору на 4,4% та потовщення концентричної системи 
клітинної стінки на 29,1%. При цьому зміни у фотосин-
тетичному апараті вказували на успішне формування 
адаптації клітин хлорели до зазначених чинників.  

Висновки  

Динаміка вмісту фотосинтетичних пігментів, зміни у 
їх співвідношенні, а також морфологічні зміни свідчать 
про успішне формування адаптацій у хлорели у відповідь 
на вплив іонів металів за умов унесення в культуральне 
середовище селеніту натрію. У зв’язку із цим за 
концентрації селеніту 10,0 мг Se4+/дм3 і зазначених 
концентрацій іонів відповідних металів протягом 7 діб 
можливе успішне культивування хлорели, збагаченої се-
леном і біогенними металами.  
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Індикація стану деревних рослин парків м. Дніпропетровськ  
за морфофізіологічними показниками  

О.Є. Іванченко, В.П. Бессонова13 

Дніпропетровський державний аграрно-економічний університет, Дніпропетровськ, Україна  

Досліджено стан деревної рослинності парків м. Дніпропетровськ за морфофізіологічними показниками модельних дерев. 
За В.А. Алєксєєвим, найкращий індекс життєвості мають рослини парку ім. Ю. Гагаріна та Севастопольського, найгірший – 
ім. М. Калініна та Молодіжного. Найсуттєвіше порівняно з контролем (парк смт. Петриківка) знижується довжина та товщина 
річних пагонів у парках ім. М. Калініна, Л. Глоби та Молодіжному в усіх досліджуваних видів дерев, найменші відмінності від 
рослин контрольного варіанта виявлено у робінії звичайної. Менша кількість листків спостерігається на річному пагоні у рослин 
парків ім. Л. Глоби, М. Калініна та Молодіжного. В інших парках різниця між дослідом і контролем статистично недостовірна. 
У міських парках площа листкової пластинки дерев менша, порівняно з рослинами заміського парку, окрім парку ім. Ю. Гагаріна. 
Найсуттєвіше, порівняно з вищевказаними показниками, відрізняється асиміляційна площа однорічного пагона, за винятком парку 
ім. Ю. Гагаріна. Сума хлорофілів а + b у листках деревних рослин різних парків міста зменшується порівняно з контролем. Най-
більші відмінності від контрольних значень виявлені в листках клена гостролистого та липи широколистої парку ім. М. Калініна. 
У листках робінії звичайної не встановлено суттєвої відмінності між вмістом суми хлорофілів а + b у рослин, які зростали у місь-
ких парках ім. Ю. Гагаріна, Б. Хмельницького та Севастопольському та фоновими значеннями цього показника. Кількість хлоро-
філів а + b у листках липи широколистої та робінії звичайної у перерахунку на масу листків річного пагона знижується у міських 
парках порівняно з рослинами заміської зони, за винятком парку ім. Ю. Гагаріна. У клена гостролистого ця різниця істотна на всіх 
дослідних ділянках. Із метою фітоіндикації стану навколишнього середовища доцільно використовувати такі показники як довжи-
на річного пагона, площа листка, вміст суми хлорофілів а + b у перерахунку на масу листків річного пагона та його асиміляційна 
поверхня. Як тест-об’єкти слід використовувати чутливі до антропогенного забруднення види: липу широколисту та клен гостро-
листий. У найкращому життєвому стані за комплексом показників перебувають дерева у парках ім. Ю. Гагаріна, Т.Г. Шевченка та 
Севастопольському, у найгіршому – у парках ім. М.І. Калініна, Л. Глоби та Молодіжному.  

Ключові слова: промислове місто; парки; фітомоніторинг; дендрофлора; морфофізіологічні показники  

Indication of the condition of woody plants of parks in Dnipropetrovsk  
on morpho-physiological indexes  

О.E. Ivanchenko, V.P. Bessonova  

Dnipropetrovsk State Agrarian-Economic University, Dnipropterovsk, Ukraine  

The condition of woody plants of parks in the city of Dnipropetrovsk on morpho-physiological index of model trees was investigated. 
The highest values on the V.A. Alekseev vitality index were recorded for plants in Gagarin Park and Sevastopolskiy Park, the lowest values 
for Kalinin Park and Мolodezhnyj Park. The lowest values for length and thickness of annual sprouting relative to the control (Petrikovka 
Park) were found in Kalinin, Globa and Molodezhnyj parks for all studied species of trees, the smallest difference from the control group of 
plants being found for Robinia pseudoacacia L. There was a lower quantity of leaves on the annual sprouting in plants in Globa, Kalinin and 
Мolodezhnyj parks. In other parks, the difference between the experiment and the control was not statistically significant. The area of leaves 
in the trees was lower in the city parks compared with those of the park in the village, with the exception of Gagarin Park. More important, 
relative to the above-mentioned parameters, were differences in the assimilation area of the annual sprouting, with the exception of Gagarin 
Park. The amount of chlorophyll a + b in leaves of woody plants of different parks of the city less than in control. The greatest differences of 
pigment concentration in the leaves of Acer platanoides L. and Tilia plathyphyllos Scop. were found in Kalinin Park. For the leaves of the 
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R. pseudoacacia no significant differences were found between the content of the amount of chlorophyll a + b in the trees which grow in 
Gagarin, Khmelnitsky and Sevastopolskiy parks and the background values for this parameter. It was found that the amount of chlorophyll a + b 
in the leaves of T. plathyphyllos and R. pseudoacacia by weight of the leaves on the annual sprouting was lower in the city parks compared 
with the trees in the village park, with the exception of Gagarin Park. For A. platanoides this difference was found to be significant in all 
experimental sites. It is appropriate to use such parameters as the length of the annual sprouting as a bioindicator of the environment annual 
sprouting, the leaf area, the content of chlorophyll a + b based on the weight of the leaves annual sprouting and assimilation area. As test-
objects species sensitive to anthropogenic pollution, such as T. plathyphyllos and A. platanoides should be used. The trees in the best 
condition of vitality (according to the whole complex of indicators) are those in Gagarin, Shevchenko and Sevastopolskiy parks, the worst 
are in Kalinin, Globa and Мolodezhnyj parks.  

Keywords: industrial city; parks; phytomonitoring; dendroflora; morpho-physiological indices  

Вступ  

У зв’язку зі зростанням обсягів викидів автотранс-
порту та промисловості, інтенсивним рекреаційним на-
вантаженням, старінням рослин, стан зелених насаджень 
у міських парках, скверах і садах значно погіршується 
(Bobyliov et al., 2014). Це спричиняє послаблення їх 
санітарно-гігієнічних функцій, здатності трансформува-
ти та знешкоджувати шкідливі речовини техногенного 
походження, знижує їх естетичну функцію (Buharina et 
al., 2012; Kulagin et al., 2014; Ivanciv and Ivanciv, 2014; 
Tsvetkova et al., 2016). Оскільки зеленим насадженням – 
цим невід’ємним елементам населених пунктів, які по-
ряд з архітектурою беруть участь у формуванні зовніш-
нього їх вигляду, відводиться суттєва роль у створенні 
комфортних умов існування людини, необхідно здій-
снювати моніторинг їх життєвості з метою подальшої 
оптимізації умов зростання, підвищення стійкості, під-
тримання біологічного різноманіття в умовах урбоеко-
систем (Kulbachko et al., 2011; Brygadyrenko, 2014; Faly 
and Brygadyrenko, 2014).  

Для оцінки функціонального стану рослин застосову-
ються фізіолого-біохімічні показники, які відображують 
ростові та метаболічні процеси, що дають змогу чітко 
визначити рівень їх відхилення від оптимуму та провести 
порівняння за різних екологічних умов зростання 
(Beljaeva, 1986; Shubert, 1988; Sergejchik, 1994; Bessonova, 
2001). Такий методичний підхід застосований для оцінки 
життєвого стану деревних рослин санітарних зон проми-
слових підприємств і лісових масивів в умовах техноген-
ного навантаження (Smit, 1985; Bessonova, 1991; Besso-
nova and Jusypiva, 2001). Значну увагу функціональній 
діагностиці рослин в урботехногенних умовах приділяє 
П.С. Гнатів (Gnativ, 2014), який вважає перспективним 
ширше використання низки критеріїв, які дозволять 
поліпшити стан рослин в умовах міст.  

Вивченню життєвого стану деревних рослин парків і 
вуличних насаджень приділяється велика увага. Проведе-
но аналіз стану зелених насаджень парків Вінниччини 
(Klimenko, 2003), Краснодара (Kolesnikova, 2004), Іжев-
ська (Buharina et al., 2007), Сиктивкара (Mingaleva, 2012) 
тощо. За даними І.П. Колесникової (Kolesnikova, 2004), 
внаслідок збільшення антропогенного навантаження на 
зелені насадження міських територій спостерігається ши-
рока варіація видів деревних порід за категоріями фіто-
санітраного стану. Gontar et al. (2013) вказують, що частка 
рослин, які не мають ознак ослаблення, на об’єктах озеле-
нення центральної частини Мурманська складає лише 8%. 
Аналогічні дослідження проводили також у парках 
Великобританії (Britt and Johnston, 2008), США (Kristen 

and Dexster, 2013), Вірменії (Sadeghian and Vardanyan, 
2013), Білорусі (Fedoruk, 1980; Kravchuk, 2011).  

Мета цієї статті – оцінити життєвий стан деревних 
рослин парків за морфофізіологічними показниками в 
умовах м. Дніпропетровськ.  

Матеріал і методи досліджень  

Для порівняння життєвого стану рослин у різних пар-
ках як модельні об’єкти дослідження обрані клен гостро-
листий (Acer platanoides L.) і липа широколиста (Tilia 
plathyphyllos Scop.), чутливі до антропогенного наванта-
ження в умовах південного сходу України, та толерант-
ний вид – робінія звичайна (Robinia pseudoacacia L.).  
Експерименти проводили у парках ім. Ю. Гагаріна,  
ім. Б. Хмельницького, ім. Л. Глоби, ім. Т.Г. Шевченка,  
ім. М. Калініна, Молодіжному (колишній парк ім. В.І. Ле-
ніна) та Севастопольському. Ці парки відрізняються 
рекреаційним навантаженням, а також рівнем забруднен-
ня атмосферного повітря та ґрунту, яке залежить від сту-
пеня їх віддаленості від промислових об’єктів і авто-
шляхів. Контрольні рослини зростали у парку смт. Пет-
риківка Дніпропетровської області.  

Парки ім. М.І. Калініна та Молодіжний розташовані 
на відстані 2,3 і 2,8 км, відповідно, від Західного проми-
слового комплексу. Парк ім. Л. Глоби межує з автошля-
хом з інтенсивним рухом автотранспорту. Відстань його 
від Західного промвузла – 4,5 км. Навскіс від парку ім. 
Т.Г. Шевченка через р. Дніпро розташована Східна про-
мислова група підприємств. Менший вплив підприєм-
ства цієї промзони спричиняють на насадження Сева-
стопольського парку, оскільки парк частково відок-
ремлений приватним сектором і житловим масивом 
Перемога 1–6 (Brygadyrenko et al., 2012). Парки ім. Ю. Га-
гаріна та Б. Хмельницького розкинулися поблизу вулиць 
із дуже інтенсивним рухом автотранспорту та віддалені 
від промислових зон на відстань близько 10 і 6 км 
відповідно.  

Дослідження проводили на п’яти модельних деревах 
30–35-річного віку. Приріст пагонів і площу листкової 
пластинки визначали за Molchanov and Smirnov (1967). 
Розрахунок показнмків життєвого стану рослин у парках 
проводили за шкалою категорій стану листяних порід 
Jakubov (2005). Ступінь пошкодження деревостанів ха-
рактеризували середнім індексом пошкодження, розрахо-
ваним як середньозважене з класів (балів) пошкодження 
дерев у парках (Shavnin et al., 2010). Індекс життєвого 
стану деревостану розраховували як суму добутків показ-
ника категорії стану на кількість дерев у наявній категорії, 
поділену на загальну кількість обстежених дерев 
(Alekseev, 1989; Babij, 2000). Здоровими (І) вважали дере-
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востани з індексом 1,00–1,50, ослабленими (ІІ) – 1,51–
2,50, дуже ослабленими (ІІІ) – 2,50–3,50, такими, що вси-
хають (ІV) – 3,51–4,50, свіжим сухостоєм (V) – 5,50, ста-
рим сухостоєм (VІ) – 5,51–6,50. Оцінювання та ступінь 
пошкодження листків здійснювали за Nikolaevskij (1979).  

Вміст пігментів визначали у витяжці 96% етанолу на 
СФ-2000. Розрахунки здійснювали за формулами Він-
терманса, Мотса (Bessonova, 2006).  

Розраховували середнє арифметичне значення ознак 
та стандартну помилку (SE). Перевірку на нормальність 
розподілу проведено методом розрахунку асиметрії та 
ексцесу. Для оцінки достовірності відмінності між ви-
бірками застосовано t-критерій Стьюдента.  

Результати досліджень та їх обговорення  

Оцінка стану рослин показала, що дерева у парках 
міста мали подібні ознаки зовнішніх симптомів пору-
шень – часткове всихання пагонів, укорочення приросту, 
наявність ушкоджених і хлоротичних листків, трапля-
ються фаутні рослини. Проте ступінь прояву та кількість 
ушкоджених рослин відрізняються залежно від фун-
кціональної зони розташування парків. Найкращий ви-
гляд мають дерева парку ім. Ю. Гагаріна та Севасто-
польського, за винятком старих перестійних рослин. 
Листки цих дерев мало ушкоджені, всихають гілки, що 
майже відсутні, стовбури мають дефекти у поодиноких 
дерев (оцінка – 1,5 бала).  

Життєвий стан рослин у парках ім. Т. Шевченка та 
ім. Б. Хмельницького оцінено у 2 бали, ім. Л. Глоби – 2,5 ба-
ла. Найгіршим цей показник виявився у рослин парках 
ім. М. Калініна та Молодіжному. Листки як клена гос-
тролистого, так і липи широколистої значною мірою 
уражені хворобами та шкідниками, вкриті шаром пилу, 
дрібніші, до 5% від загальної кількості на модельних 
гілках деформовані та викривлені порівняно з рослина-
ми контролю. Виявлено багато молодих пагонів та 
бічних гілок, що всихають, трапляються рослини з част-
ково сухими гілками першого порядку. Крони дерев 
зріджені та малогіллясті, є фаутні рослини. Із середини 
липня з’являються крайові, точкові, міжжилкові некрози 
листків, хлороз. Стан насаджень цих видів у даних пар-
ках оцінено трьома балами (середнє пошкодження).  

Розрахунок індексу стану деревостану парків 
свідчить, що оцінку «здоровий» отримали тільки росли-
ни парків ім. Ю. Гагаріна, Т.Г. Шевченка та Севасто-
польського (85, 86 та 84, відповідно). Деревостани всіх 
інших парків отримали оцінку «ослаблений», при цьому 
найнижчий індекс мають парк ім. М.І. Калініна та 
Молодіжний – 58 і 62, у парках ім. Л. Глоби та 
Б. Хмельницького цей показник становив 68 та 75–76.  

Для вивчення морфофункціональних показників де-
ревних рослин парків використовували клен гостроли-
стий, липу широколисту та робінію звичайну. Облік 
морфометричних змін, що виникають у рослинних орга-
нізмів за дії чинників різної етіології, покладено в осно-
ву методу морфометричної індикації життєвості рослин 
і екологічного стану території (Mjening, 1985; Shubert, 
1988). Даний метод – один із найпоширеніших, що зу-
мовлено його простотою (Grame et al., 1996). Чутливим 
показником є ріст як маркер не тільки життєвості рос-

лин, а й екологічної напруженості середовища (Besso-
nova, 1999; Lukina, 2011; Zijatdinova et al., 2012). Визна-
чення довжини річного приросту у досліджуваних 
рослинних об’єктів різних парків міста показало, що най-
більша вона у парку ім. Ю. Гагаріна (майже не відріз-
няється від контролю). Найменші величини показника 
спостерігаються у дерев парків ім. М.І. Калініна, Моло-
діжному та Л. Глоби. Порівняння довжини річних пагонів 
клена гостролистого та липи широколистої свідчить, що 
різниця з показниками контролю більша у першого виду 
(табл. 1). У парках ім. М.І. Калініна, Молодіжному та 
Л. Глоби у клена гостролистого їх довжина становить 
51,2, 64,5 та 59,5% від контрольних значень, у липи 
широколистої – 62,5, 73,4 та 70,4%, відповідно. За вели-
чиною річного приросту клена гостролистого парки мож-
на розташувати у такий ряд: парк с. Орлівщина =  
ім. Ю. Гагаріна > ім. Б. Хмельницького > Севастопольсь-
кий > ім. Т. Шевченка > Молодіжний > ім. Л. Глоби > 
ім. М. Калініна, а липи широколистої – с. Орлівщина = 
ім. Ю. Гагаріна > ім. Б. Хмельницького > Севастопольсь-
кий > Молодіжний > ім. Л. Глоби > ім. Т.Г. Шевченка > 
ім. М.І. Калініна.  

Найменші відмінності за величиною річного прирос-
ту пагонів у рослин різних парків виявлені у робінії 
звичайної (табл. 1). У цього виду показник статистично 
не відрізняється від контрольних значень у парках ім. 
Ю. Гагаріна, Б. Хмельницького та Севастопольському. 
Найсуттєвіше пригнічення росту пагонів спостерігається 
у робінії звичайної у парках ім. Л. Глоби, М.І. Калініна 
та Молодіжному. Їх довжина становить 80,3, 72,9 і 
82,2% відносно контролю, що більше, ніж для двох 
інших досліджуваних видів.  

Товщина однорічних пагонів у рослин різних парків 
різниться меншою мірою, порівняно з їх довжиною (табл. 1). 
Найінформативнішими серед морфологічних показників 
можна вважати ті, що тісно корелюють із величиною 
первинної продукції та характеризують відношення у 
системі «рослина – середовище». До таких, зокрема, на-
лежать характеристики асиміляційної поверхні. Слід за-
значити, що найбільша кількість листків на річному 
пагоні у клена гостролистого у таких парках міста, як ім. 
Ю. Гагаріна, Т.Г. Шевченка та Севастопольському. У цих 
парках різниця між контрольними та дослідними показ-
никами статистичного недостовірна за 5% рівня імо-
вірності. На 16,9% менша кількість листків порівняно з 
контролем у рослин парку ім. Б. Хмельницького. В інших 
досліджуваних парках цей показник близький за значен-
нями: варіює від 61,9 до 67,6% щодо кількості листків на 
річному пагоні у рослин заміського парку (табл. 2).  

У липи широколистої кількість листків у модельних 
рослин найменша в парках ім. М.І. Калініна та Моло-
діжному. Близькі значення цього показника у дерев парків 
ім. Б. Хмельницького, Севастопольському та Ю. Гагаріна. 
Вони мало відрізняються від контрольних значень. 
Облистяність річних пагонів дерев цього виду у парках, 
розташованих поблизу промислових зон, відрізняється від 
контрольних значень меншою мірою, ніж у клена гостро-
листого. Така сама закономірність за співвідношенням 
кількості листків у різних парках спостерігається у робінії 
звичайної. У рослин цього виду, що зростають у парках 
ім. Ю. Гагаріна, Б. Хмельницького, Т.Г. Шевченка та Се-
вастопольському, кількість листків на пагонах статистич-
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но не відрізняється від контрольного варіанта. У рослин 
інших парків виявлено меншу кількість листків порівняно 
з контролем. У парках ім. Л. Глоби, М. Калініна та 
Молодіжному ці показники дорівнюють 85,1, 77,9 і 80,8% 
відносно рослин, які зростали у парку смт. Петриківка.  

Площа листкової пластинки клена гостролистого у 
міських парках менша порівняно з контролем, окрім 
парків ім. Ю. Гагаріна та Б. Хмельницького (табл. 2), для 

рослин яких різниця між показниками міського та 
заміського парків статистично недостовірна. У липи 
широколистої площа листків також найбільша у замісь-
кому парку та парку ім. Ю. Гагаріна, а найменша у пар-
ках ім. М.І. Калініна та Молодіжному. Вона мало 
відрізняється у дерев парків Севастопольського, 
ім. Б. Хмельницького та Т.Г. Шевченка, проте менша, 
ніж у контролі.  

Таблиця 1  
Довжина та товщина річних пагонів деревних порід окремих парків м. Дніпропетровськ  

Вид Назва парку 
Довжина  
пагона, см 

td 
% до  

контролю 
Товщина  
пагона, см 

td 
% до  

контролю 
смт. Петриківка 15,93 ± 0,14 – 100,0 3,71 ± 0,08 – 100,0 
ім. Ю. Гагаріна 15,88 ± 0,12   0,27 99,7 3,66 ± 0,09 0,41 98,7 
ім. Т.Г. Шевченка   10,53 ± 0,20* 22,13 66,1   2,75 ± 0,06* 9,60 74,1 
ім. Л. Глоби     9,48 ± 0,42* 14,65 59,5   2,97 ± 0,06* 7,40 80,0 
ім. М. Калініна     8,15 ± 0,33* 21,73 51,2   2,49 ± 0,05* 12,97 67,1 
ім. Б. Хмельницького   11,73 ± 0,44*   9,13 73,6   2,96 ± 0,06* 7,50 79,8 
Севастопольський   11,37 ± 0,36* 11,81 71,4   2,97 ± 0,11* 5,44 80,0 

Acer 
platanoides L. 

Молодіжний   10,27  0,33* 15,81 64,5   2,44 ± 0,05* 13,51 65,8 
смт. Петриківка 19,20 ± 0,48 – 100,0 4,24 ± 0,16 – 100,0 
ім. Ю. Гагаріна 17,14 ± 0,85   2,12 89,3 3,87 ± 0,13 1,85 91,3 
ім. Т.Г. Шевченка   15,25 ± 0,41*   6,26 79,4   3,39 ± 0,12* 4,25 79,9 
ім. Л. Глоби   13,52 ± 0,51*   8,11 70,4   3,08 ± 0,11* 5,97 72,6 
ім. М. Калініна   12,00 ± 0,32* 12,63 62,5   3,24 ± 0,12* 5,00 76,4 
ім. Б. Хмельницького   16,35 ± 0,40*   4,56 85,2   3,66 ± 0,15* 2,64 86,3 
Севастопольський   15,15 ± 0,63*   5,11 78,9   3,54 ± 0,13* 3,39 83,5 

Tilia 
plathyphyllos Scop. 

Молодіжний   14,10 ± 0,65*   6,37 73,4   3,41 ± 0,12* 4,15 80,4 
смт. Петриківка 17,91 ± 0,82 – 100,0 3,25 ± 0,12 – 100,0 
ім. Ю. Гагаріна 19,69 ± 0,83    1,53 115,5 3,64 ± 0,14 2,11 112,0 
ім. Т.Г. Шевченка   15,54 ± 0,44*   2,54 86,8 2,93 ± 0,12 1,89 90,2 
ім. Л. Глоби   14,39 ± 0,64*   3,38 80,3   2,77 ± 0,11* 2,96 85,2 
ім. М. Калініна   13,06 ± 0,50*   5,05 72,9   2,62 ± 0,12* 3,72 80,6 
ім. Б. Хмельницького 16,94 ± 0,67   0,91 94,6 3,03 ± 0,13 1,25 93,2 
Севастопольський 16,55 ± 0,51   1,40 92,4 3,11 ± 0,11 0,86 95,7 

Robinia  
pseudoacacia L. 

Молодіжний   14,73 ± 0,36*   3,57 82,2   2,67 ± 0,11* 3,58 82,2 

Примітка: * – різниця між контрольним і дослідним варіантами статистично достовірна за P < 0,05.  

У робінії звичайної площа листка визначається як 
кількістю листочків на рахісі, так і їх площею. Згідно з 
даними таблиці 2, у рослин цього виду спостерігається 
зменшення площі листка в усіх парках за винятком пар-
ку ім. Ю. Гагаріна. Найсуттєвіша різниця між контроль-
ним і дослідним варіантами спостерігається у парках ім. 
М. Калініна та Молодіжному (40,9% і 35,5% щодо кон-
тролю). У парках ім. Л. Глоби, Б. Хмельницького, 
Т.Г. Шевченка та Севастопольському ці показники май-
же не різняться між собою (81,8, 83,6, 88,2 і 87,6% 
відносно контролю, відповідно).  

Асиміляційна площа однорічного пагона у рослин 
клена гостролистого парку ім. Ю. Гагаріна майже не 
відрізняється від показників контролю, у той час як в 
інших парках асиміляційна поверхня менша, особливо у 
дерев парків ім. М. Калініна, Молодіжному, ім. Л. Глоби 
та ім. Т.Г. Шевченка (40,2, 42,7, 43,6 та 51,5% щодо кон-
тролю, відповідно). Аналогічна закономірність характер-
на і для липи широколистої. Площа асиміляційної 
поверхні пагона рослин цього виду у вищевказаних пар-
ках становить 49,5, 54,8, 63,3 та 68,7% стосовно рослин 
заміського парку (табл. 2). У робінії звичайної цей показ-
ник у дерев міських парків менший, ніж у заміського, за 
винятком рослин, які зростають у парку ім. Ю. Гагаріна. 

Найменший він у парках ім. Калініна та Молодіжному 
(46,0% і 63,9% щодо контролю, відповідно).  

Вміст фотосинтетичних пігментів великою мірою 
визначається сукупним впливом екологічних факторів, у 
тому числі антропогенних. Тому показники зміни 
кількості хлорофілу можна розглядати як неспецифічні 
маркери як життєвого стану рослин, так і довкілля 
(Bessonova, 1992; Kulagin and Jusupov, 2008; Vasilevskaja 
and Lukina, 2010; Buharina et al., 2013).  

Сума хлорофілів a+b у листках клена гостролистого 
різних парків міста менша, ніж у контролі (табл. 3). 
Найменший вміст пігментів у листках рослин парку ім. 
М. Калініна, найбільший – у парку ім. Ю. Гагаріна 
(56,7% і 88,0% до контролю, відповідно). У листках рос-
лин парків Севастопольського, ім. Т. Шевченка, 
ім. Б. Хмельницького цей показник відповідно дорівнює 
81,6, 77,0 та 71,0% щодо контролю. Близькі значення 
вмісту хлорофілу в листках дерев парків ім. Л. Глоби та 
Молодіжному (65,2 і 64,4%).  

У липи широколистої спостерігається аналогічна 
тенденція щодо кількості хлорофілу в листках дерев 
різних парків порівняно з контролем. Лише у дерев пар-
ку ім. Ю. Гагаріна різниця між контрольним і дослідним 
варіантами статистично недостовірна. За вмістом 

112 



Vìsn. Dnìpropetr. Unìv. Ser. Bìol. Ekol. 2016. 24(1) 
 

хлорофілу у листках дерев цього виду парки можна 
ранжувати у такий ряд: Орлівщина = ім. Ю. Гагаріна > 
Севастопольський ≥ ім. Т. Шевченка > ім. Б. Хмель-
ницького > ім. Л. Глоби = ім. М. Калініна > 
Молодіжний. У листках робінії звичайної не встановлено 
відмінностей за вмістом суми хлорофілів а+b для міських 

парків ім. Ю. Гагаріна, Б. Хмельницького та Севастополь-
ського та фоновими значеннями цього показника (парк у 
смт. Петриківка). У парках ім. М. Калініна, Молодіжному, 
Т.Г. Шевченка і Л. Глоби вміст суми хлорофілів складає 
82,0, 83,7, 88,2 і 79,0% щодо норми відповідно (табл. 3).  

Таблиця 2  
Характеристика асиміляційного апарату деревних рослин у парках м. Дніпропетровськ  

Вид Парк 
Кількість 
листків на 
пагоні, шт. 

td 
% до  

контролю
Площа  

листка, см2 td 
% до  

контролю

Площа 
асиміляційної 
поверхні  
пагона, см2 

td 
% до  

контролю

смт. Петриківка  6,51  0,30 – 100,0 80,0  3,8 – 100,0 520,0  20,0 – 100,0 
ім. Ю. Гагаріна 6,02  0,23 1,35 92,5 77,9  3,8 0,40 97,4 461,8  20,1 2,04 88,8 
ім. Т.Г. Шевченка 5,92  0,28 1,46 90,9 62,3  3,0* 3,63 77,9 268,0  10,4* 11,15 51,5 
ім. Л. Глоби 4,40  0,19* 6,00 67,6 55,3  2,6* 5,34 69,1 226,8  9,3* 13,27 43,6 
ім. М. Калініна 4,03  0,17* 7,35 61,9 52,3  2,3* 6,21 65,4 209,0  9,1* 14,12 40,2 
ім. Б. Хмельницького 5,42  0,28* 2,92 83,3 72,5  2,0 1,75 90,6 391,2  12,3* 5,47 75,2 
Севастопольський  6,03  0,30 1,19 92,6 69,0  3,4* 2,15 86,3 414,4  13,1* 4,40 79,7 

Acer 
platanoides 

L. 

Молодіжний  4,20  0,20* 6,38 64,5 52,8  2,2* 6,20 66,0 221,9  11,0* 13,04 42,7 
смт. Петриківка  7,80  0,29 – 100,0 75,2  3,4 – 100,0 586,8  20,3 – 100,0 
ім. Ю. Гагаріна 7,52  0,33 0,68 96,4 80,5  4,0 1,00 107,0 605,4  29,5 0,52 103,2 
ім. Т.Г. Шевченка 6,66  0,29* 2,78 85,4 60,6  2,0* 3,69 80,6 403,3  10,3* 8,05 68,7 
ім. Л. Глоби 6,65  0,31* 2,73 85,3 55,9  2,6* 4,50 74,3 371,7  15,2* 10,61 63,3 
ім. М. Калініна 5,58  0,28* 5,50 71,5 48,1  2,3* 6,60 63,9 290,7  10,1* 13,04 49,5 
ім. Б. Хмельницького 7,17  0,33 1,46 91,9 64,3  2,7* 2,27 85,5 460,8  16,1* 4,85 78,5 
Севастопольський  7,20  0,34 1,36 92,3 63,7  2,5* 2,70 84,7 458,8  18,0* 4,71 78,2 

Tilia  
plathyphyllos 

Scop. 

Молодіжний  6,05  0,29* 4,26 77,6 51,3  2,4* 5,69 68,2 321,7  14,5* 10,61 54,8 
смт. Петриківка  8,11  0,40 – 100,0 135,1  5,4 – 100,0 1094,3  49,3 – 100,0 
ім. Ю. Гагаріна 7,70  0,36 0,77 94,9 136,5  5,9 0,04 101,0 1051,1  30,1 0,74 96,1 
ім. Т.Г. Шевченка 7,43  0,27 1,41 91,6 119,2  5,0* 2,16 88,2 882,1  27,2* 3,77 80,6 
ім. Л. Глоби 6,90  0,30* 2,42 85,1 110,5  5,0* 3,34 81,8 762,5  26,5* 5,93 69,7 
ім. М. Калініна 6,32  0,29* 3,65 77,9 79,9  3,2* 8,83 59,1 503,4  19,1* 11,18 46,0 
ім. Б. Хмельницького 7,20  0,33 1,78 88,8 113,0  4,8* 3,06 83,6 813,6  26,2* 5,03 74,3 
Севастопольський  7,50  0,37 1,12 92,5 118,3  5,0* 2,28 87,6 887,3  29,1* 3,61 81,1 

Robinia 
pseudoacacia 

L. 

Молодіжний  6,55  0,30* 3,12 80,8 87,1  3,3* 7,59 64,5 698,9  27,2* 7,03 63,9 

Примітка: див. табл. 1.  

У листках клена гостролистого та липи широко-
листої у більшості міських парків уміст як хлорофілу а, 
так і хлорофілу b менший, ніж у заміському. У робінії 
звичайної кількість хлорофілу b майже така сама, як і в 
контрольному варіанті, а хлорофілу а менша тільки у 
рослин трьох парків (ім. М.І. Калініна, Л. Глоби та Мо-
лодіжного). Це свідчить про більшу стійкість пігмент-
ного апарату цього виду, ніж у клена гостролистого та 
липи широколистої. Висновок про те, кількість якої 
форми хлорофілу відрізняється від контролю більше, за 
нашими даними зробити неможливо.  

Деякі дослідники вказують на те, що інформатив-
нішим біоіндикаційним показником стану довкілля є 
співвідношення хлорофілів а/b (Bessonova, 1992; Kocju-
byns’ka, 2000; Glivljas and Nіkolajchuk, 2001; Mylen’ka, 
2008; Parpan and Mylen’ka, 2009). Вміст як хлорофілу а, 
так і b у листках клена гостролистого та липи широко-
листої у міських парках менший, ніж у заміському. Проте 
співвідношення хлорофілів а/b у листках рослин майже не 
відрізняється від контрольних значень переважно в усіх 
парках (за винятком рослин липи широколистої та робінії 
звичайної у парках ім. М. Калініна та Молодіжному). 
Зниження сумарного вмісту хлорофілу за дії неспри-

ятливих чинників, яке не супроводжується значними 
змінами співвідношення хлорофілів а/b, може мати 
фізіологічне значення. Деякі вчені розглядають такий 
ефект як захисний механізм для подолання стресу. У ли-
стках обох видів рослин в інших парках відношення а/b 
нижче, ніж у контролі.  

Низка авторів (Zabuga and Zabuga, 1983а, 1983b; 
Shherbatjuk et al., 1991, 1994а, 1994b) у працях щодо вуг-
лекислотного газообміну звернули увагу на те, що фото-
синтетична продуктивність із розрахунку на пагін 
більшою мірою, ніж питома інтенсивність фотосинтезу, 
придатна для оцінки фізіологічного стану дерев. За ре-
зультатами розрахунків фотосинтетичних пігментів у 
хвої сосни різного ступеня пригнічення, Mihajlova and 
Berezhnaja (2000) встановили, що найбільш прийнятний 
для адекватного відображення фізіологічного стану хвой-
них дерев розрахунок пластидних пігментів на масу хвої 
пагона. Результати свідчать, що регуляція процесів на 
рівні пагона та крони в цілому тотожна. Виходячи із цих 
передумов, проаналізовали кількість фотосинтетичних 
пігментів у перерахунку на масу листків пагона (табл. 4, 
рис.). Кількість хлорофілу а+b у масі листків липи 
широколистої та робінії звичайної на річному пагоні 
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знижується у міських парках порівняно з рослинами 
заміської зони, за винятком парку ім. Ю. Гагаріна (табл. 4). 
У клена гостролистого, на відміну від інших видів, різни-
ця між значеннями істотна, для парку ім. Ю. Гагаріна 
вона дорівнює 20,9%. Значно нижчі ці показники у рос-
лин парків ім. Л. Глоби, М. Калініна та Молодіжному, 
більшою мірою – у клена гостролистого. У цього виду у 
вищевказаних парках вміст зеленого пігменту в масі 

листків на річному пагоні відносно контролю становить 
30,5, 22,8 і 27,5% відповідно, у липи широколистої та 
робінії звичайної – 44,7, 33,3 і 48,8% та 52,9, 32,3 і 43,6% 
відповідно. У парках ім. Т.Г. Шевченка, Б. Хмельницько-
го та Севастопольському кількість хлорофілу в перера-
хунку на масу листків річного пагона також менша, ніж у 
контрольних рослин.  

Таблиця 3 
Вміст хлорофілів (мг/г сирої маси) у листках модельних видів у парках м. Дніпропетровськ  

Вміст 
хлорофілу 

Назва парку 
Acer 

platanoides L. 
td 

% до 
контро-
лю 

Tilia plathy-
phyllos Scop. 

td 

% до 
контро-
лю 

Robinia 
pseudoacacia 

L. 
td 

% до 
контро-
лю 

смт. Петриківка 3,41 ± 0,102 – 100,0 3,68 ± 0,110 – 100,0 2,65 ± 0,080 – 100,0 
ім. Ю. Гагаріна 3,03 ± 0,081 2,96 88,9 3,32 ± 0,083 2,64 90,2 2,59 ± 0,102 0,46 97,7 
ім. Т.Г. Шевченка 2,70 ± 0,103* 5,03 79,2 2,98 ± 0,062* 5,60 81,0 2,34 ± 0,074 2,92 88,3 
ім. Л. Глоби 2,22 ± 0,114* 8,04 65,1 2,43 ± 0,052* 10,41 66,0 2,02 ± 0,113* 4,63 76,2 
ім. М. Калініна 1,87 ± 0,054* 13,87 54,8 2,22 ± 0,155* 6,66 66,3 2,07 ± 0,073* 5,47 78,1 
ім. Б. Хмельницького 2,53 ± 0,130* 5,36 74,2 2,96 ± 0,084* 5,29 80,4 2,44 ± 0,060 2,10 92,1 
Севастопольський 2,82 ± 0,080* 4,60 82,7 3,02 ± 0,082* 4,85 82,1 2,56 ± 0,144 0,55 96,6 

Хлорофіл 
а 

Молодіжний 2,05 ± 0,060* 11,72 60,1 2,15 ± 0,063* 12,24 58,4 2,13±0,085* 4,60 80,4 
смт. Петриківка 1,42 ± 0,031 – 100,0 1,45  0,040 – 100,0 0,87 ± 0,050 – 100,0 
ім. Ю. Гагаріна 1,22 ± 0,042* 4,00 85,9 1,40  0,032 1,00 96,6 0,85 ± 0,062 0,25 97,7 
ім. Т.Г. Шевченка 1,12 ± 0,074* 3,94 78,9 1,23  0,045* 3,92 84,8 0,79 ± 0,024 1,50 90,8 
ім. Л. Глоби 0,93 ± 0,032* 11,66 65,5 1,02  0,044* 7,67 70,3 0,68 ± 0,054 2,71 78,2 
ім. М. Калініна 0,87 ± 0,042* 11,00 61,3 1,13  0,053* 5,00 77,9 0,84 ± 0,013 0,60 96,6 
ім. Б. Хмельницького 1,10 ± 0,065* 4,77 77,5 1,15  0,083* 3,37 79,3 0,81 ± 0,070 0,69 93,1 
Севастопольський 1,12 ± 0,044* 6,00 78,9 1,25  0,066 2,77 86,2 0,89 ± 0,045 0,31 102,3 

Хлорофіл 
b 

Молодіжний 1,06 ± 0,040* 7,20 74,6 1,08 ± 0,050* 5,78 74,5 0,84 ± 0,060 0,38 96,6 
смт. Петриківка 4,83 ± 0,112 – 100 5,13  0,120 – 100 3,55 ± 0,090 – 100 
ім. Ю. Гагаріна 4,25 ± 0,101* 3,91 88,0 4,72  0,103 2,62 92,0 3,41 ± 0,110 0,98 96,0 
ім. Т.Г. Шевченка 3,72 ± 0,143* 6,23 77,0 4,21  0,105* 5,89 82,0 3,13 ± 0,082* 3,50 88,2 
ім. Л. Глоби 3,15 ± 0,121* 10,37 65,2 3,45  0,116* 10,37 67,3 2,70 ± 0,106* 6,34 79,0 
ім. М. Калініна 2,74 ± 0,152* 11,23 56,7 3,57  0,092* 10,40 69,6 2,91 ± 0,093* 5,03 82,0 
ім. Б. Хмельницького 3,43 ± 0,076* 10,76 71,0 4,11  0,132* 5,79 80,1 3,25 ± 0,152 1,72 91,5 
Севастопольський 3,94 ± 0,093* 6,26 81,6 4,27  0,121* 5,08 83,2 3,45 ± 0,123 0,66 97,2 

Хлорофіл 
а+b 

Молодіжний 3,11 ± 0,162* 8,86 64,4 3,23 ± 0,070* 10,79 63,0 2,97 ± 0,080* 4,83 83,7 
смт. Петриківка 2,40 ± 0,150 – 100,0 2,53  0,052 – 100,0 3,04 ± 0,093 – 100,0 
ім. Ю. Гагаріна 2,48 ± 0,142 0,39 103,3 2,37  0,080 1,70 93,7 3,05 ± 0,042 0,10 100,3 
ім. Т.Г. Шевченка 2,41 ± 0,112 0,05 100,4 2,42  0,062 1,41 96,7 2,96 ± 0,185 0,40 97,4 
ім. Л. Глоби 2,38 ± 0,124 0,10 99,2 2,38  0,066 1,92 94,0 2,97 ± 0,102 0,53 97,7 
ім. М. Калініна 2,15 ± 0,145 1,21 89,6 1,96  0,074* 6,62 77,5 2,46 ± 0,123* 3,86 80,9 
ім. Б. Хмельницького 2,30 ± 0,113 0,16 98,8 2,57  0,043 0,24 101,6 3,01 ± 0,120 0,20 99,0 
Севастопольський 2,51 ± 0,125 0,57 104,6 2,41  0,090 1,17 95,3 2,87 ± 0,065 1,57 94,4 

Хлорофіл 
а/b 

Молодіжний 1,93 ± 0,086 2,76 80,4 1,99 ± 0,062* 5,74 78,7 2,53 ± 0,093* 4,01 83,2 

Примітка: див. табл. 1.  

Найвищим індексом життєвого стану (за комплексом 
показників) характеризуються рослини парку ім. Ю. Гага-
ріна, а найнижчим – парку ім. М. Калініна. За більшістю 
показників після парку ім. Ю. Гагаріна можна розташува-
ти Севастопольський, потім парк ім. Б. Хмельницького та 
Л. Глоби. Для парку ім. Т. Шевченка спостерігається 
зміна положення у ранжованому ряді за різними показни-
ками. Це може бути пов’язане не лише з дією на рослини 
забруднення довкілля, а і з низкою інших чинників (ре-
жимом зволоження, рекреаційним навантаженням тощо).  

Морфофізіологічні показники клена гостролистого у 
різних парках відрізняються суттєвіше, у робінії звичай-
ної – найменше. Показники приросту пагонів, площі 
листків та вмісту хлорофілу, які слугують індикаторами 
функціонального стану деревних рослин, указують на 

різний рівень життєвого стану насаджень парків. У пар-
ках, розташованих у зоні більшого техногенного забруд-
нення, відмічається нижчий рівень життєвості (парки ім. 
М. Калініна та Молодіжний). Виявлені закономірності 
можуть бути використані як основа для проведення регу-
лярного моніторингу насаджень парків м. Дніпропет-
ровськ для своєчасного виявлення негативних змін, а та-
кож для розроблення заходів із відновлення стійкості 
екосистем. Отримані дані свідчать про необхідність про-
ведення запобіжних заходів для поліпшення функціо-
нального стану деревних рослин більшості парків.  

У світовій літературі наведено дослідження щодо 
впливу чинників урбанізованого середовища на деревну 
рослинність великих міст (Berrang et al., 1985; Stravins-
kienė et al., 2015). Праці присвячені головним чином вив-
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ченню впливу антропогенного навантаження на зміни в 
асиміляційному апараті (Hyungsuk and Ryu, 2015), ріст 
пагонів (Voroshilova, 2006), деякі фізіологічні показники 
(Rahmana et al., 2014) окремих деревних порід. А. Станке-
вичене (Stankevičienė, 2015) провела дослідження з моні-
торингу стану деревної рослинності лісопарків м. Каунас. 

Автор спостерігала дефоліацію, хлороз, велику кількість 
сухих гілок у кроні, грибкові враження. О. Суслова зі 
співавт. (Suslova et al., 2013) провела моніторинг віталіте-
ту деревних насаджень у парках промислових міст на 
південному сході України, виявивши найтолерантніші 
види дерев в умовах техногенного навантаження.  

Таблиця 4  
Маса асиміляційного апарату та кількість хлорофілу а+b (мг/масу листків річного пагона)  

у деревних рослин парків м. Дніпропетровськ  

Вид Парк 
Маса 

листка, г td 
% до  

контролю

Маса листків 
на річному 
пагоні, г 

td 
% до  

контролю 

Кількість хлорофілу 
а+b у масі листків на 
річному пагоні, мг 

td 

смт. Петриківка 172,3  5,3 – 100,0 1119,9  45,9 – 100,0 5409  251 – 
ім. Ю. Гагаріна 167,6  4,2 0,68 97,3 1005,8  40,3 1,86 89,8 4275  211* 3,45 
ім. Т.Г. Шевченка 134,0  3,2* 6,14 77,8 790,9  29,5* 6,02 70,6 2942  120* 8,85 
ім. Л. Глоби 119,1  3,1* 8,63 69,1 524,0  23,2* 11,57 46,8 1651  65* 14,47
ім. М. Калініна 112,5  4,1* 8,88 65,3 450,0  20,5* 13,31 40,2 1233  45* 16,35
ім. Б. Хмельницького 156,6  4,6 2,23 90,9 842,4  30,2* 5,04 75,2 2889  130* 8,90 
Севастопольський 148,7  3,6* 3,63 86,3 892,3  34,60* 3,95 79,7 3516  151* 6,46 

Acer 
platanoides L. 

Молодіжний 113,8  4,3* 8,55 66,0 477,8  20,9* 12,72 42,7 1485  64* 15,13
смт. Петриківка 128,0  4,5 – 100,0 998,4  40,9 – 100,0 5122  240 – 
ім. Ю. Гагаріна 137,0  3,9 1,52 107,0 1030,7  41,5* 0,55 103,2 4865  204 0,81 
ім. Т.Г. Шевченка 103,0  4,1* 4,09 80,5 852,5  32,2* 2,80 85,4 3589  179* 5,11 
ім. Л. Глоби 95,1  3,9* 5,46 74,3 632,4  25,1* 7,62 63,3 2289  95* 10,96
ім. М. Калініна 81,8  3,1* 8,43 63,9 456,2  20,1* 11,89 45,7 1705  74* 13,59
ім. Б. Хмельницького 109,3  3,0* 3,44 85,4 917,8  30,5* 1,58 91,9 3276  121* 6,86 
Севастопольський 108,4  3,4* 3,46 84,7 921,6  36,2* 1,40 92,3 3935  141* 4,25 

Tilia 
plathyphyllos 

Scop. 

Молодіжний 87,3  3,3* 7,32 68,2 528,0  19,6* 10,37 52,9 2501  103* 13,08
смт. Петриківка 149,6  5,60 – 100,0 1213,3  50,3 – 100,0 4306  198 – 
ім. Ю. Гагаріна 151,5  6,2 0,23 101,3 1151,9  42,1 0,93 94,9 3928  174 1,43 
ім. Т.Г. Шевченка 132,0 4,6* 2,41 88,2 980,7  32,6* 3,88 80,8 3069  131* 5,20 
ім. Л. Глоби 122,4  3,6* 4,11 81,8 844,2  32,5* 6,17 69,6 2279  109* 8,96 
ім. М. Калініна 88,5  3,0* 9,62 59,2 478,4  20,5* 13,54 39,4 1392  52* 14,21
ім. Б. Хмельницького 125,1  5,3* 3,19 83,6 900,9  30,8* 5,29 74,3 2928  120* 5,93 
Севастопольський 130,9  4,8* 2,53 87,5 982,4  39,1* 3,62 81,0 3389  156* 3,63 

Robinia 
pseudoacacia 

L. 

Молодіжний 96,5  3,8* 7,86 64,5 631,8  20,8* 10,69 52,1 1876  72* 11,51

Примітка: див. табл. 1 
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Рис. Вміст хлорофілів а+b у загальній масі листків річного пагона  
деревних рослин міських парків Дніпропетровська  

Оцінку життєвості паркових насаджень проводять 
також і за допомогою геоінформаційних систем. Д.Л. 
Калхеві зі співавт. (Kalhavy et al., 2014) проаналізували 

стан паркових насаджень із застосуванням просторово-
географічної інформаційної системи з порівнянням як із 
контрольними зеленими насадженнями з екосистемами 
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державного університету м. Накогдочес (Техас, США). 
Проте провести співставлення життєвості різних видів у 
насадженнях м. Дніпропетровськ і в містах інших країн 
не зовсім коректно, оскільки стан видів деревних рослин 
за шкалою стійкості залежить не тільки від рівня антро-
погенного навантаження, а і значною мірою від 
екологічних умов зростання (особливо від температур-
ного режиму, вологості ґрунту та повітря тощо), які мо-
жуть дуже різнитися у різних регіонах. 

Висновки  

Меншим індексом життєвості характеризуються 
рослини парків ім. М. Калініна та Молодіжного, що 
пояснюється близьким розташуванням цих об’єктів до 
Західного промислового комплексу, вищим – парків ім. 
Ю. Гагаріна та Севастопольського. В усіх парках міста, 
залежно від місця розташування, спостерігається част-
кове всихання пагонів, зменшення їх приросту, пош-
кодження листкових пластинок, хлороз, зустрічаються 
фаутні рослини.  

Установлено зниження довжини та товщини річних 
пагонів деревних рослин міських парків порівняно із 
рослинами заміської зони. Найменші величини цього 
показника спостерігаються у дерев парків ім. М. Калі-
ніна, Молодіжного та ім. Л. Глоби, найбільші – у парку 
ім. Ю. Гагаріна. Товщина однорічних пагонів у рослин 
різних парків різниться меншою мірою, порівняно з їх 
довжиною. У клена гостролистого відмінності між кон-
трольним і дослідним варіантами виражені сильніше, у 
робінії звичайної – найменше.  

На пагонах дерев міських парків ім. Л. Глоби, 
ім. М. Калініна та Молодіжному кількість листків мен-
ша, ніж у заміському. В інших парках різниця між кон-
трольним і дослідним варіантами статистично недосто-
вірна. Більшою мірою знижується площа листка та 
асиміляційної поверхні пагона. Цей показник не відріз-
няється від контролю тільки у парку ім. Ю. Гагаріна. 
Найменший він у рослин парків ім. М. Калініна, 
Молодіжному та Л. Глоби.  

Кількість зелених пігментів менша у листках рослин-
них об’єктів парків міста порівняно з рослинами, які ви-
користовували як контроль (смт. Петриківка), за винятком 
парку ім. Ю. Гагаріна. Ще більша різниця між варіантами 
за кількістю хлорофілу а+b виявлена у процесі перера-
хунку на масу листків на річному пагоні, особливо у де-
рев парків ім. Л. Глоби, ім. М. Калініна та Молодіжному. 
У клена гостролистого та липи широколистої спостеріга-
ється суттєвіша різниця за величиною показників рослин 
міської та заміської зон, порівняно з робінією звичайною.  

Найгіршим життєвим станом за морфофізіологіч-
ними показниками характеризуються деревні рослини 
парків ім. М.І. Калініна, ім. Л. Глоби та Молодіжного, 
найкращим – ім. Ю. Гагаріна, ім. Л. Глоби та Севасто-
польського. Інформативні тест-показники для оцінки 
стану антропогенно зміненого середовища – довжина 
річного пагона, площа листка та асиміляційної поверхні, 
а також вміст хлорофілів а+b у перерахунку на масу 
листків річного пагона. Як чутливі тест-об’єкти 
рекомендуємо використовувати липу широколисту та 
клен гостролистий.  
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Вплив сульфату та цитрату міді  
на склад біомаси лікарського гриба Trametes versicolor  

(Polyporales, Polyporaceae)  

Г.А. Аль-Маалі1, Н.А. Бісько1, А.М. Остапчук2
14 

1Інститут ботаніки імені М.Г. Холодного НАН України, Київ, Україна  
2Інститут мікробіології та вірусології імені Д.К. Заболотного НАН України, Київ, Україна  

Наведено дані щодо впливу цитрату та сульфату міді на біохімічний склад біомаси цінного лікарського гриба Trametes 
versicolor (L.) Lloyd, (1920), що зростав на рідкому живильному середовищі в умовах глибинної культури. Результати експеримен-
ту свідчать про те, що цитрат та сульфат міді посилюють синтез білків за рахунок зменшення вмісту загальних вуглеводів у біома-
сі T. versicolor 353 порівняно із середовищем без міді. Обидві форми міді стимулювали накопичення зольних елементів у міцелії 
T. versicolor 353 порівняно з контрольним середовищем. Сульфат міді негативно впливає на накопичення загальних ліпідів віднос-
но середовища без міді та із цитратом міді. Суттєве зростання біомаси T. versicolor 353 у разі додавання в середовище для культи-
вування цитрату або сульфату міді впливало на продуктивність синтезу окремих компонентів. Цитрат міді та сульфат міді (порів-
няно з контрольним середовищем без міді) збільшували продуктивність синтезу сирого протеїну в міцелії T. versicolor 353 на 94% 
та 63% відповідно. Продуктивність синтезу вуглеводів зростала на 72% (на середовищі із цитратом міді) та на 43% (на середовищі 
із сульфатом міді) відносно контрольного досліду. Амінокислотний аналіз міцелію T. versicolor 353 показав, що додавання цитрату 
або сульфату міді не впливало на його якісний склад. Продуктивність синтезу ліпідів збільшувалась тільки на середовищі із цитра-
том цинку (на 57%) відносно контрольного середовища без міді. Цитрат міді суттєво не впливав на жирнокислотний склад міцелію 
T. versicolor 353 порівняно з контролем. Сульфат міді зменшував уміст лінолевої та стимулював накопичення олеїнової кислоти.  

Ключові слова: ліпіди; сирий протеїн; амінокислоти; жирні кислоти  

The effect of citrate and sulfate of copper on the biomass composition  
of the medicinal mushroom Trametes versicolor (Polyporales, Polyporaceae)  

G.A. Al-Maali1, N.A. Bisko1, A.M. Ostapchuk2 
1Kholodny Institute of botany NAS of Ukraine, Kyiv, Ukraine  

2Zabolotny Institute of Microbiology and Virology NAS of Ukraine, Kyiv, Ukraine  

The aim of our research was to study the influence of citrate and sulfate of copper on the biomass composition of the mycelium of the 
medicinal mushroom Trametes versicolor (L.) Lloyd, (1920) cultivated in a liquid medium. The studied strain of Trametes versicolor 353 
was obtained from the Culture Collection of Mushrooms (IBK) from M.G. Kholodny Institute of Botany, National Academy of Sciences of 
Ukraine. Copper citrate was obtained from the Institute of Nanobiotechnologies and Resource Conservation of Ukraine, Kyiv. In this study 
we used glucose-peptone-yeast extract medium. Cu2+ (sulfate or citrate form) was added to the medium in concentration 4 mg/L. Mycelium 
was grown in a submerged culture on a rotary shaker (120 rpm) at 26 °C in 250 ml Erlenmeyer flasks, containing 50 ml of liquid media. 
The biomass was harvested after 9 days of cultivation in the liquid medium, filtered, washed, dried to a constant weight at 105 °C and 
weighed. Total nitrogen content (Ntotal) in the mycelium determined by the Kjeldahl method, crude protein content was determined as Ntotal x 
6.25. The ash was obtained by the standard method. Total lipids were extracted from undried mycelium by a modified method of Bligh and 
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Dyer. Amino acid composition was analyzed by high-performance liquid chromatography Agilent 1200 (Agilent technologies, USA). 
The methyl ethers of fatty acids were determined by gas chromatography-mass spectrometry (GC/MS) Agilent 6890N/5973 inert. The 
results of our research demonstrated that sulfates and citrates of copper increased the amount of crude protein on the mycelium of T. 
versicolor 353. Also both form of copper increased the amount of ash by a third relative to the control medium. At the same time, both forms 
of copper reduced the amount of total carbohydrates on mycelial biomass. But copper sulfate reduced the amount of total lipids relative to the 
control medium and medium with copper citrate. It should be noted, that given the significant growth of biomass in both cases, the yield of 
the same biomass compounds (gram per liter of medium) was raised relative to the control medium. So the yield of total carbohydrates was 
increased by 72% (on the medium with copper citrate) and 43% (on the medium with copper sulfate) relative to the control medium. 
The yield of crude protein was raised by 94% (on the medium with copper citrate) and 63% (on the medium with copper sulfate) relative to the 
control medium. Assay of amino acid composition showed that the quality of crude protein didn’t change. Thus the yield of essential amino acids 
was increased in conjunction with the yield of crude protein. The yield of total lipids increased only on the medium with copper citrate (by 57%) 
and in this case the content of fatty acids was unchanged significantly relative to the control medium. But sulfate of copper decreased the amount 
of cis-linoleic acids by 7%, in return the amount of oleic acid was increased relative to the control medium without copper.  

Keywords: lipids; crude protein; amino acids; fatty acids  

Вступ  

Гриби роду Trametes Fr. (Basidiomycota) мають довгу 
історію використання у традиційній східній медицині для 
лікування та профілактики захворювань верхніх дихаль-
них шляхів, сечовивідної та травної систем. Сучасні 
дослідження демонструють, що гриби даного роду мають 
широке лікарське застосування, протипухлинні, гепато-
протекторні, антибактеріальні та противірусні властивості 
(Cai et al., 2010; Maehara et al., 2012; Patel, 2012). Ці харак-
теристики пов’язують насамперед із різними фракціями 
полісахаридів і протеїнів (Standish et al., 2008; Zong et al., 
2012; Kuan et al., 2013). Біомасу цих грибів використову-
ють як цінну харчову добавку, що містить багато 
мікроелементів, незамінних амінокислот і ненасичених 
жирних кислот, використовують для очищення субстратів 
від ксенобіотиків (Ivanova et al., 2010; Fedotov and Chayka, 
2015). До того ж, культуральна рідина Trametes versicolor 
(L.) Lloyd, (1920) – джерело біотехнологічно важливих 
ферментів: лаккази та пероксидази.  

Сучасне промислове культивування лікарських кси-
лотрофних базидіоміцетів направлене на збільшення 
виходу біомаси та її окремих компонентів, у тому числі 
біологічно активних речовин. Вирощування міцелію 
базидієвих грибів на синтетичних рідких живильних 
середовищах різного складу дає можливість впливати на 
синтез біомаси та її біосинтетичні властивості. Окремі 
автори зазначають, що під час культивування деяких 
видів лікарських грибів додавання до живильного сере-
довища мікроелементів, у тому числі міді, позитивно 
впливає на біосинтез екзо- та ендополісахаридів (Zou et 
al., 2005; Xiao et al., 2006; Zhi-ling, 2009), синтез лаккази 
та експресію відповідних генів (Soden and Dobsen 2001; 
Vasina et al., 2015), а також змінює амінокислотний 
склад міцелію (Zou, 2005). Відмітимо особливу роль міді 
у фізіології живлення T. versicolor, пов’язану з тим, що 
іони міді входять в активний центр лаккази. Крім того, 
мідь входить до складу низки ферментів електро-
нотранспортного ланцюга та супероксиддисмутази 
(Banci, 2013; Kroneck and Sosa Torres, 2015).  

Зазвичай у культивуванні грибів використовують 
неорганічні солі металів, які мають низьку хімічну чисто-
ту та невисоку біологічну активність порівняно з 
органічними сполуками металів. Перспективні з цього 
погляду солі карбонових кислот, у тому числі цитрати 
металів, дозволені до використання у харчовій промис-
ловості. Проте традиційні методи отримання карбокси-

латів трудомісткі та енергозатратні. Інтенсивний розвиток 
нанотехнологій дав змогу створити низку методів для 
промислового виробництва цитратів металів із високим 
ступенем чистоти та біологічною доступністю (Patent of 
Ukraine for utility model number 39392). Borysevych and 
Kaplunenko (2010) відмічають високу біологічну актив-
ність цитратів металів щодо рослинних об’єктів, 
мікроорганізмів і тварин. У дослідженнях І.І. Бандури 
(Bandura, 2014) зазначається, що комплексне добриво 
«Аватар-1», яке складається із суміші цитратів різних 
металів, позитивно впливає на плодоношення грибів із 
роду Pleurotus (Fr.) Р. Kumm.  

У попередньому дослідженні вивчали вплив різних 
концентрацій цитратів і сульфатів металів (залізо, марга-
нець, мідь та цинк) на ріст міцелію T. versicolor 353 на 
рідкому живильному середовищі (Al-Maali, 2015). Отри-
мані результати свідчать, що серед досліджених металів 
найбільший вплив на приріст біомаси T. versicolor 353 
мала мідь.  

Мета нашої роботи – оцінити вплив цитрату та суль-
фату міді на біохімічний склад біомаси лікарського гри-
ба T. versicolor.  

Матеріал і методи досліджень  

Об’єкт дослідження – штам T. versicolor 353 із 
Колекції культур шапинкових грибів Інституту ботаніки 
імені М.Г. Холодного НАН України (Buchalo et al., 
2011). Штам обрано за результатами скринінгу біотехно-
логічно цінних штамів T. versicolor, проведеного 
Л.О. Антоненко (Antonenko, 2013).  

Міцелій вирощували 9 діб у глибинній культурі (120 
об./хв) за температури 26 ± 1 °С у колбах Ерленмейєра 
об’ємом 250 мл, що містили 50 мл живильного середови-
ща такого складу (контрольне середовище, г/дм3): глюко-
за – 25, пептон – 3, дріжджовий екстракт – 3, К2HPO4 – 1, 
KH2PO4 – 1, MgSO4•7H2O – 0,25, дистильована вода – 
1 дм3; pH 6,5 (ГПД). Інокулюм отримували упродовж 
п’яти діб за тих самих умов. Інокулюм додавали з розра-
хунку 10% від об’єму живильного середовища. У до-
сліджуваних варіантах до середовища додавали цитрат 
або сульфат міді у концентрації 4 мг/л Cu2+, оптимальній 
для накопичення біомаси цього штаму (Al-Maali, 2015). 
Цитрат міді отримано методом аквананотехнології в 
Українському державному науково-дослідному інституті 
нанобіотехнологій та ресурсозбереження при Державно-
му агентстві резерву України (Patent of Ukraine for utility 
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model number 39392). Біомасу, зібрану на 9-ту добу куль-
тивування, фільтрували, промивали, висушували до 
постійної ваги при 105 °C та зважували. Загальний азот 
(Ntotal) визначали в абсолютно сухій біомасі методом 
К’єльдаля, вміст сирого протеїну в міцелії визначали за 
формулою: Ntotal x 6,25 (Cunniff, 1995). Вміст золи визна-
чали за стандартною методикою (Cunniff, 1995). Загальні 
ліпіди екстрагували із сирої біомаси модифікованим ме-
тодом Блайа-Даяра (Manirakiza et al., 2001). Кількість за-
гальних вуглеводів визначали за формулою: Mc = Mb – 
(Mcp + Ml + Ma), де Мc – маса загальних вуглеводів (г), Мb – 
біомаса (г), Mcp – маса сирого протеїну (г), Ml – маса за-
гальних ліпідів (г), Ma – маса золи (г).  

Продуктивність визначали як загальну кількість 
органічної речовини, утворену популяцією клітин штаму 
T. versicolor 353 на одиницю об’єму живильного середо-
вища (Barna, 1997). Амінокислотний склад визначали за 
допомогою високоефективної рідинної хроматографії на 
хроматографі Agilent 1200 (Agilent technologies, USA) 
(Henderson et al., 2000; Jambor and Molnar-Perl, 2009a, 
2009b). Жирнокислотний склад визначали за допомогою 
газової хроматографії з мас-спектрометрією (GC/MS) 
Agilent 6890N/5973 inert. Метилові ефіри жирних кислот 
отримували стандартним методом (Christie, 1989).  

Дослідження проводили у трьох повторностях. Дані 
виражені як середні значення ± похибка. Статистичний 
аналіз проводили за допомогою програм OriginPro 8.5.1 
(Origin-Lab Corportion, USA), вибірки порівнювали з 
використанням однофакторного дисперсійного аналізу. 
Статистично достовірною порівняно з контролем вважа-
ли різницю P < 0,05.  

Результати та їх обговорення  

Аналіз основних компонентів біомаси міцелію T. ver-
sicolor 353, культивованого на середовищі із солями міді 
в органічній і неорганічній формі, свідчить про те, що 
цитрат і сульфат міді рівною мірою впливають на 
кількість сирого протеїну, загальних вуглеводів і 
зольність міцелію (табл. 1).  

Таблиця 1  
Вплив цитрату та сульфату міді на ріст  

та біохімічний склад міцелію T. versicolor 353  
у глибинній культурі на ГПД середовищі  

Параметри Контроль Цитрат міді, 
4 мг/л Cu2+ 

Сульфат міді, 
4 мг/л Cu2+ 

Біомаса, г/л 4,8 ± 0,21 8,6 ± 0,19* 7,1 ± 0,06* 
Приріст біомаси,  
% до контролю 

– 79,9* 48,9* 

Сирий протеїн,  
% біомаси 

17,6 ± 0,31 19,0 ± 0,22* 19,3 ± 0,32* 

Загальні вуглеводи,  
% біомаси 

75,0 71,7* 72, 0* 

Загальні ліпіди,  
% біомаси 

1,3 ± 0,11 1,1 ± 0,03 0,9 ± 0,06* 

Зола, % біомаси 6,1 ± 0,20 8,1 ± 0,28* 7,9 ± 0,21* 

Примітка: * – достовірна різниця з контрольним дослідом 
за P < 0,05.  

В обох випадках зафіксовано збільшення вмісту си-
рого протеїну та золи у біомасі T. versicolor 353 відносно 

контролю. За дії цитрату та сульфату міді зменшувалась 
кількість загальних вуглеводів. Зростання вмісту сирого 
протеїну та золи та зменшення кількості загальних 
вуглеводів зумовлені наявністю у середовищі іонів міді 
та не залежать від їх форми (сульфатної чи цитратної). 
Внесення у середовище сульфату міді інгібувало синтез 
загальних ліпідів у біомасі T. versicolor 353 на 32,6% 
відносно контролю. Цитрат міді не впливав на цей про-
цес (табл. 1).  

Раніше (Al-Maali, 2015) показано, що на середовищі із 
цитратом міді загальний вихід міцелію на одиницю 
об’єму живильного середовища (продуктивність) був на 
80% більшим, ніж у контрольному досліді. У випадку із 
сульфатом міді продуктивність за біомасою збільшу-
валась на 49% відносно контролю. Продуктивність за 
окремими компонентами (сирий протеїн, загальні ліпіди 
тощо) теж значно зростала (табл. 1).  

За рахунок суттєвого приросту біомаси вихід загаль-
них вуглеводів на одиницю об’єму середовища за умов 
додавання цитрату міді збільшувався на 71,8% (табл. 1), 
а за присутності сульфату міді – на 42,7% відносно кон-
тролю. Продуктивність щодо білка збільшувалась на 
94,0% (цитрат міді) та на 63,1% (сульфат міді) порівняно 
з контролем. Незважаючи на суттєве збільшення біомаси 
міцелію T. versicolor 353 на середовищі із сульфатом 
міді, вихід загальних ліпідів на одиницю об’єму середо-
вища був на тому самому рівні, що і в контрольному 
досліді (табл. 1). На середовищі із цитратом міді продук-
тивність щодо ліпідів зростала (за рахунок збільшення 
біомаси) на 57,4% відносно контролю.  

Подальші дослідження продемонстрували, що суттє-
ве збільшення виходу сирого протеїну не впливає на 
його якісні показники. Амінокислотний склад міцелію 
T. versicolor 353, культивованого на середовищах із цит-
ратом або сульфатом міді, був ідентичним до його скла-
ду на контрольному середовищі (табл. 2).  

Таблиця 2  
Амінокислотний склад міцелію T. versicolor 353,  
культивованого на контрольному живильному  

середовищі ГПД без міді  

Амінокислота Частка від загальної  
суми амінокислот, % 

Замінні амінокислоти 
L-аланін 8,48 ± 0,15 
L-аргінін 7,09 ± 0,27 
L-аспарагінова кислота 10,21 ± 0,12 
L-гістидин 2,38 ± 0,05 
L-гліцин 6,99 ± 0,11 
L-глутамінова кислота 7,45 ± 0,17 
L-пролін 7,18 ± 0,25 
L-серин 10,61 ± 0,19 
L-тирозин 3,02 ± 0,09 

Незамінні амінокислоти 
L-валін 4,77 ± 0,09 
L-ізолейцин 4,65 ± 0,20 
L-лейцин 4,24 ± 0,23 
L-лізин 10,9 ± 0,24 
L-метіонін 0,21 ± 0,07 
L-треонін 6,75 ± 0,07 
L-фенілаланін 5,05 ± 0,11 
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Ці дані свідчать, що вихід незамінних амінокислот на 
одиницю використаного середовища збільшується зі 
збільшенням продуктивності щодо сирого протеїну (на 
94,0% на середовищі із цитратом міді, на 63,1% на 
середовищі із сульфатом міді). Під час досліджень жир-
нокислотного складу міцелію T. versicolor 353 на кон-
трольному середовищі ГПД без міді ідентифіковано 8 
жирних кислот: пентодеканову (15:0), пальмітинову 
(C16:0), пальмітолеїнову (C16:1), маргаринову (C17:0), 
стеаринову (C18:0), олеїнову (C18:1), cis- і trans- форми 
лінолевої (C18:2). Частка пальмітинової, олеїнової та cis-
форми лінолевої кислоти складає понад 90% загальної 
суми жирних кислот. У міцелії, культивованому на 
середовищі із сульфатом міді, не виявлено тільки trans-
форму лінолевої кислоти, а на середовищі із цитратом 
міді не виявлено пальмітоолеїнової, маргаринової та 
trans-форми лінолевої кислоти (табл. 3).  

Таблиця 3  
Вплив цитрату та сульфату міді  

на жирнокислотний склад міцелію T. versicolor 353  
у глибинній культурі на ГПД середовищі  

Жирна кислота Контроль Цитрат міді, 
4 мг/л Cu2+ 

Сульфат міді,
4 мг/л Cu2+ 

Пентодеканова 0,97 ± 0,24 1,01 ± 0,20 0,84 ± 0,13 
Пальмітоолеїнова 1,32 ± 0,23 0,00* 0,40 ± 0,08* 
Пальмітинова 22,01 ± 1,45 24,41 ± 1,53 25,82 ± 1,99 
Маргаринова 0,54 ± 0,17 0,00* 0,41 ± 0,10 
cis-Лінолева 67,27 ± 2,56 67,78 ± 2,21 60,32 ± 2,02*
Олеїнова 3,36 ± 0,87 2,91 ± 0,48 7,46 ± 0,99* 
trans-Лінолева 0,66 ± 0,41 0,00* 0,00* 
Стеаринова 1,74 ± 0,10 1,35 ± 0,29 1,69 ± 0,19 
Сума невизначених 
компонентів 2,13 2,54 3,06 

Примітка: * – достовірна різниця з контрольним варіантом 
за P < 0,05.  

Певні зміни співвідношення основних жирних ки-
слот відносно контрольного варіанта досліду 
спостерігали тільки на середовищі із сульфатом міді. 
Порівняно з контролем, кількість cis-форми лінолевої 
кислоти зменшилась на 7%, натомість зростала кількість 
олеїнової кислоти (табл. 3). Тобто співвідношення між 
поліненасиченими та мононенасиченими жирними ки-
слотами зсувалося у бік останніх. На середовищі із цит-
ратом міді жодних змін у кількості превалюючих жир-
них кислот порівняно з контролем не спостерігали.  

Різний вплив цитрату та сульфату міді на накопи-
чення загальних ліпідів та їх жирнокислотний склад 
можна пояснити роллю супероксиддисмутази у захисті 
поліненасичених кислот від окиснення супероксид-
радикалом (Sejfula et al., 2006). Gralla et al. (1991) вказу-
ють на те, що іони міді активують експресію генів су-
пероксиддисмутази у грибних клітинах.  

Таким чином, цитрат міді значно збільшує продук-
тивність за загальними ліпідами та суттєво не впливає на 
їх жирнокислотний склад. Додавання до живильного 
середовища сульфату міді зменшує відсоткову частку 
загальних ліпідів у міцелії T. versicolor 353 та змінює 
жирнокислотний склад.  

Висновки  

Оцінено вплив цитрату та сульфату міді на синтез ок-
ремих компонентів біомаси T. versicolor 353. Продук-
тивність синтезу сирого протеїну, загальних вуглеводів і 
загальних ліпідів інтенсивніше збільшується за дії цитра-
ту, ніж за дії сульфату міді. Цитрат міді сприяє збіль-
шенню продуктивності за сирим протеїном і загальними 
ліпідами та не впливає на їх якісний (амінокислотний та 
жирнокислотний) склад. Додавання до середовища суль-
фату міді інгібує синтез загальних ліпідів і зменшує вміст 
лінолевої кислоти у біомасі T. versicolor 353.  
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Орнитофауна национального природного парка «Гомольшанские леса»  

А.Б. Чаплыгина1, Т.В. Шупова2, A.С. Надточий1
15 

1Харьковский национальный педагогический университет имени Г.С. Сковороды, Харьков, Украина  
2Институт эволюционной экологии НАН Украины, Киев, Украина  

В рекреационной зоне национального природного парка «Гомольшанские леса» выявлено 137 видов птиц, из которых 127 гне-
здится, 8 прилетают зимовать, а 2 вида встречены в период весенних миграций. Гнездящиеся виды распределены по четырем эко-
логическим группам (дендрофилы (67), лимнофилы (29), кампофилы (16), склерофилы (11 видов)) и 11 ландшафтно-генетическим 
фаунистическим комплексам (преобладают типичные неморальные (19%), тропические (14%) и лесостепные (13%) виды). Сред-
няя плотность гнездования птиц в парке составляет 1,2 ± 0,2, общая – 148,3 пар/км маршрутной линии. По биотопам население 
птиц распределено относительно равномерно. Наиболее заселена нагорная дубрава, наименее – бор и суборь. Изменения сооб-
ществ гнездящихся птиц древесных насаждений связано с процессом старения лесов, которое привело к увеличению числа соко-
лообразных (Falconiiformes), дятлообразных (Piciformes), вторичных дуплогнездников. Сообщества птиц пойменных и степных 
лугов и селитебных биотопов зоны постоянной рекреации преобразовывались под давлением антропогенной нагрузки. Природно-
географическое расположение парка и разнообразие его биотопов способствовало появлению в списке фауны видов, расширяю-
щих ареал. Разнообразие и сбалансированность сообществ гнездящихся птиц в большинстве биотопов благополучно, но в сооб-
ществах луговых экосистем существенно нарушена равномерность распределения видов по численности. Наилучшими показате-
лями видового богатства характеризуется орнитофауна лесных биотопов (дубравы, бора): показатели индексов Жаккара и 
Серенсена для пойменного и степного лугов составляют 0,4 и 0,5, а для дубравы и бора, соответственно, 0,7 и 0,8.  

Ключевые слова: трансформация орнитофауны; видовое разнообразие; биотопическое распределение; экологическая структура 
сообщества; ландшафтно-генетическая структура сообщества  

The avifauna of the National Nature Park "Homilshanski Lisy"  

A.B. Chaplygina1, T.V. Shupova2, A.S. Nadtochiy1 
1G.S. Skovoroda Kharkiv National Pedagogical University, Kharkiv, Ukraine  

2Institute for Evolutionary Ecology of NAS of Ukraine, Kyiv, Ukraine  

In the recreational zone of "Homilshanski Lisy" National Park 137 species of birds were identified during the period 1980–2015, of 
which 127 species nest, 8 winter, and 2 observed during the spring migration. The nesting species are distributed in 4 ecological groups 
dominated by dendrophylls (67 species), with fewer limnophylls-fresh water species (29), campophylls-open country species (16) and scle-
rophylls (11). Among the nesting birds 11 landscape-genetic faunal assemblages were distinguished, dominated by typical nemoral-
woodland (19%), tropical (14%) and forest-steppe (13%) species. The average density of the birds nesting in the park amounts to 1.2 ± 0.2 
with n overall density of 148.3 pairs/km route line. The habitat distribution of the bird population was relatively even. The most intensively 
populated habitat was upland oak forest, the least were pine and mixed forests. It was found that the communities of breeding birds in tree 
plantations changed due to the natural aging process of forests, which has led to an increase in the number of birds of prey (Falconiiformes), 
woodpeckers (Piciformes), secondary hollow-nesting birds. The bird communities of floodplain and steppe meadows, as well as habitats in 
residential areas subject to constant recreational pressure, changed under the pressure of anthropogenic loading. The favorable natural and 
geographical location of the park and the diversity of its habitats contributed to the emergence in the list of fauna of which are expanding 
their range. Analysis of the dominant species in the community points to a significant negative impact of recreational pressure on all habitats 

                                                 
 
15Институт эволюционной экологии НАН Украины, ул. Лебедева, 37, Киев, 03143, Украина  
Institute for Evolutionary Ecology of NAS of Ukraine, Lebedeva Str., 37, Kyiv, 03143, Ukraine  

 

Харьковский национальный педагогический университет имени Г.С. Сковороды, ул. Артема, 29, Харьков, 61002, Украина  
G.S. Skovoroda Kharkiv National Pedagogical University, Artema Str., 29, Kharkiv, 61002, Ukraine 
Tel.: +38-050-618-18-96. E-mail: iturdus@ukr.net 

124 



Vìsn. Dnìpropetr. Unìv. Ser. Bìol. Ekol. 2016. 24(1) 
 

of the park. The dominant birds in the pinewood community list included only one campophyll, tree pipit (Anthus trivialis L.). For the steppe 
meadows, in addition to the dominant colonial birds that nest in holes , the yellow wagtail (Motacilla flava L.) was marked as subdominant. 
In general, in the recreational area of NPP "Homilshanski Lisy" 30 common species (24.2%, total abundance 0.198) nest on the ground. 
The variety and balance of breeding bird communities in most habitats is stable, but in the meadow ecosystem communities the uniformity of 
the distribution of species abundance is being significantly disrupted. The Jacquard and Sorenson performance indices for floodplain and 
steppe meadows are 0.4 and 0.5, and for grove and pine woods, respectively, 0.7 and 0.8. Taking into account the data of the cluster analysis, 
the distribution curves of shared abundance and participation indicatee sinanthropic breeding bird communities. It follows that anthropogenic 
pressure exerts the most significant effect on the birds’ occupation of breeding habitats in the recreational zone NPP "Homilshanski Lisy". 
The highest performance is characterized by the condition of the avifauna of forest habitats, such as oak forest and pine woods, the most 
threatened breeding bird communities being those of floodplain meadows.  

Keywords: transformation of avifauna; habitat distribution; species diversity; community ecological structure; landscape-genetic 
structure of the community  

Введение  

Расположение национального природного парка «Го-
мольшанские леса» на стыке лесостепной и степной при-
родно-географических зон предполагает смешение фаун, 
характерных для этих зон, а также высокое разнообразие 
видового состава и экологических групп птиц (Belik, 
1993; Krivitsky et al., 2006; Banik and Korshunov, 2014). 
Своеобразие местообитаний долины Северского Донца 
влияет на расселения таких таежных видов как белобро-
вик (Turdus iliacus L.), деряба (T. viscivorus L.), обыкно-
венная горихвостка (Phoenicurus phoenicurus L.), длинно-
хвостая синица (Aegithalos caudatus L.), московка (Parus 
ater L.), хохлатая синица (Parus cristatus L.) на юго-восток 
(Belik, 1993; Krivitsky and Vetrov, 1996; Vetrov, 1998) и 
таких южных видов как индийская камышевка (Acroce-
phalus agricola Jerdon.), усатая синица (Panurus biarmicus 
L.) – на север (Nadtochiy and Chernikov, 1999; Nadtochiy, 
2002, 2007; Krivitsky et al., 2006; Banik and Korshunov, 
2014). Таким образом, долина Северского Донца служит 
для многих видов экологическим коридором и плацдар-
мом для дальнейшего расселения по региону.  

Учитывая перечисленные природные предпосылки 
формирования богатого биологического разнообразия, 
для большинства птиц, распространенных в регионе, 
ключевым фактором, определяющим уровень численно-
сти, ее флуктуации и тренды, является состояние место-
обитаний, используемых для размножения, кормодобы-
вания или в качестве территории переживания (Taranen-
ko, 1993). Биотопы парка трансформированы довольно 
существенно, в основном сельскохозяйственным и рек-
реационным использованием, усиливающимся последст-
виями изменения климата. Птицы являюся индикаторами 
изменений окружающей среды (Furness et al., 1993; 
Lehikoinen, 2013; Catarino et al., 2016). Поскольку боль-
шинство из них чутко реагируют на все преобразования в 
биоценозе, что выражается в изменении их численности, 
видового состава и структуры сообществ, уменьшении 
количества консортивных связей в сообществах, наруше-
нии сбалансированного функционирования экосистем 
(Askins, 1993; Bulakhov et al., 2003; Brygadyrenko and 
Korolev, 2006; Kunah et al., 2014; Kachinskaya, 2014; Bry-
gadyrenko, 2004, 2015; Matsyura, 2015).  

Препятствовать процессам трансформации ланд-
шафтов возможно путем организации природных резер-
ватов на основе всесторонних знаний закономерностей 
строения и функционирования биологических систем, 
что свидетельствует об актуальности мониторинга ор-
нитофауны с целью проведения мероприятий, направ-

ленных на сохранение местообитаний (Keddy, 1991; 
Pakhomov and Brygadyrenko, 2005; Bulakhov et al., 2015). 
В некоторых странах созданы долгосрочные программы 
экологического мониторинга, в основе которых дейст-
вует одинаковый алгоритм для целого ряда экологиче-
ских систем (Roberts et al., 2005; Fancy et al., 2009).  

Цель работы – выявить распределение птиц, разно-
образие сообществ гнездящихся птиц в различных био-
топах рекреационной зоны НПП «Гомольшанские леса» 
для уточнения изменений в орнитофауне парка и даль-
нейшей охраны.  

Материал и методы исследований  

Материал собран в 1980–2015 гг. на территории На-
ционального природного парка «Гомольшанские леса». 
Парк находится в Змиевском и Первомайском районах 
Харьковской области в среднем течении р. Северский 
Донец на обоих ее берегах. Его территория расположена 
на границе степной и лесостепной природно-географи-
ческих зон (National Atlas of Ukraine, 2007). Площадь 
НПП «Гомольшанские леса» составляет 14 314,8 га, где 
1 022,4 га – площадь заповедной зоны, 1 380,3 га – зоны 
регулируемой рекреации, 1 100,5 га – зоны стационарной 
рекреации, 10 811,6 га – хозяйственной зоны. Территория 
парка охватывает разнообразные водные и наземные ланд-
шафты: долину реки Северский Донец, пойменные луга, 
сосновые боры, дубравы, степные участки. В байрачных 
дубравах, изрезанных глубокими балками, сохранились 
дубы, имеющие возраст 150–300 лет. Степные участки – 
сухие луга, поросшие степным разнотравьем. Водоемы 
представлены рекой Северский Донец (ширина – 20–50 м; 
течение – 0,3–0,45 м/с, протяженность русла в пределах 
парка – 9 км), а также его старицами, местами, превра-
тившимися в озера. Часть стариц заболочена и трансфор-
мирована в заросли тростника. Ширина поймы – 1–2 км.  

Обследованы нагорные дубравы (3,5 км2), пойменно-
луговой комплекс (пойма реки с лугами, старицами, 
заросшими растительностью, пойменными и прирусло-
выми лесами – 4,5 км2), биоценозы степного разнотравья 
(3,5 км2), бор и суборь (5,5 км2), территория стационар-
ной рекреации (3,5 км2). Всего исследованиями охвачено 
около 20 км2. Видовой состав, территориальное распре-
деление и плотность гнездования орнитофауны опреде-
ляли методом учетов птиц на маршрутах (Novikov, 
1953). Ландшафтно-генетические фаунистические ком-
плексы и экологические группы определены по методи-
ке В.П. Белика (Belik, 2000). Для анализа α-разнообразия 
сообществ гнездящихся птиц сравнивали индексы раз-

125 



Vìsn. Dnìpropetr. Unìv. Ser. Bìol. Ekol. 2016. 24(1) 
 

нообразия различных биотопов парка. Поскольку нет 
общепринятой точки зрения по поводу того, какой из 
индексов характеризует разнообразие лучше, обычно 
используют несколько индексов (Megarran, 1992). Мы 
применяли следующие:  

– Менхиника – DMn = S / √N;  
– Маргалефа – DMg = (S – 1) / lnN;  
– Симпсона – Us = 1 / Σ(Pi·(Ni – 1) / (N – 1));  
– Макинтоша – U = √ΣNi²,  

где S – число встреченных на участке видов, N – общее 
количество отмеченных на участке пар птиц всех видов, 
Ni – число пар каждого вида, Pi = Ni / N – относительное 
обилие вида.  

Коэффициенты сходства между сообществами гнез-
дящихся птиц рассчитывали по формулам: 

– Жаккара – Cj = j / (a + b – j) и  
– Серенсена – Cs = 2j / (a + b),  

где j – число видов, общих для обоих сообществ гнез-
дящихся птиц, а – число видов первого сообщества, b – 
число видов второго сообщества.  

В дополнение выполнено сравнение орнитофауны 
исследуемых участков с помощью кластерного анализа 
в программе Origin Pro 9.0.  

Результаты и их обсуждение  

В последние 50 лет разносторонние процессы транс-
формации биоценозов охватили большую часть террито-
рии парка. Под воздействием антропогенных факторов 
произошли преобразования как открытых (распахано 
более 80% первоначальной площади луговых степей, на-
блюдается обмеление водно-болотных территорий с из-
менением растительных сообществ в пойме Северского 
Донца), так и лесных территорий (фрагментация нагор-
ных дубрав, образование маленьких островных массивов 
леса, замена многоярусных сложных смешанных лесов 
аренной террасы Донца на монокультуры сосны).  

Наиболее уязвимыми в любом природоохранном 
объекте являются территории рекреационной зоны. В 
связи с этим проведен анализ состояния орнитофауны, 
экологических характеристик сообществ гнездящихся 
птиц в различных биоценозах рекреационной зоны НПП 
«Гомольшанские леса». В известной нам литературе в 
орнитофауне парка описано от 131 (Atemasov and 
Atemasova, 2006) до 137 видов птиц (Vergeles et al., 
1994), которые имеют различный статус пребывания. 
Нами на территории НПП «Гомольшанские леса» заре-
гистрировано 137 видов птиц, 8 из них прилетают зимо-
вать, 2 – встречены в период весенних миграций. В 
гнездовой период отмечено 127 видов, из которых у 4 
гнездование не подтверждено.  

Все гнездящиеся виды представлены 11 ландшафтно-
генетическими фаунистическими комплексами. Наиболь-
шая доля видов относится к группам типичных немораль-
ных (19,0%), тропических (14,0%) и лесостепных (13,0%) 
видов. Субдоминируют древненеморальные (12,3%), пус-
тынно-горные (10,7%) и бореальные (9,0%) виды. Менее 
представлены аллювиафильные (7,4%), лиманные (5,7%), 
древнелесные (4,1%), пустынно-степные (2,5%), субсре-
диземноморские (2,5%) виды (рис. 1). Гнездовая орнито-
фауна парка представлена четырьмя экологическими 

группировками, преобладают дендрофилы (67 видов), 
значительно уступают им лимнофилы (29), кампофилы 
(16) и склерофилы (11). Представители последней группы 
предпочитают гнездиться в норах эрозионных обнажений 
геологических пород. Гнездовые аналоги антропогенного 
характера используют в основном горихвостка-чернушка 
(Phoenicurus ochruros Gm.), деревенская (Hirundo rustica 
L.) и городская (Delichon urbica L.) ласточки, белая трясо-
гузка (Motacilla alba L.), иногда воробьи (Passer 
domesticus L., P. montanus L.) и черные стрижи (Apus apus 
L.). Все остальные вторичные норники используют бро-
шенные жилища золотистых щурок (Merops apiaster L.) 
или береговых ласточек (Riparia riparia L.).  
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Рис. 1. Ландшафтно-генетические фаунистические  
комплексы сообществ гнездящихся птиц  

НПП «Гомольшанские леса»  

Средняя плотность гнездования птиц в парке состав-
ляет 1,2 ± 0,2 при общей плотности 148,3 пар/км мар-
шрутной линии. По биотопам население птиц распреде-
лено относительно равномерно (табл. 1). Наиболее 
заселена нагорная дубрава, наименее – бор и суборь. 
Средняя плотность гнездования птиц пойменно-
лугового комплекса, степных лугов и зоны стационар-
ной рекреации одинаковы, а общая плотность птиц от-
личается существенно. Значения средней плотности 
гнездования птиц практически вдвое превышают значе-
ния ее медианы. Показатели моды для плотности гнез-
дования видов укладываются в границы 0,2–0,4 пар/км. 
Это указывает на то, что в пределах каждого из биото-
пов плотность населения между видами сообщества 
также распределена равномерно.  

Видовое разнообразие биотопов распределено сле-
дующим образом. Согласно индексам разнообразия, 
рекомендуемым к использованию Megarran (1992), раз-
нообразие сообществ гнездящихся птиц в лесных био-
топах рекреационной зоны НПП «Гомольшанские леса» 
увеличивается по сравнению с зоной стационарной рек-
реации, но наиболее высоко оно на пойменных лугах р. 
Северский Донец (рис. 2).  

Помимо индексов разнообразия, важной характери-
стикой α-разнообразия является равномерность распреде-
ления видов по численности в сообществе и проявление 
степени доминирования одного или нескольких видов. 
В сообществах гнездящихся птиц луговых экосистем на-
рушен баланс равномерности распределения видов по 
численности, что особо проявляется в сообществе пой-
менного луга. Здесь один доминирующий вид – береговая 
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ласточка (Riparia riparia L.) – существенно преобладает 
по численности над всеми остальными, а ее относитель-
ное обилие составляет 0,314. В сообществах гнездящихся 
птиц степного луга, помимо береговой ласточки в список 
доминантов входит и золотистая щурка (Merops apiaster L.). 
Суммарное относительное обилие этих птиц в сообщест-
ве – 0,245. Оба вида, доминирующие на лугах, являются 
колониальными. На территории пойменного луга в каче-
стве субдоминанта выступает также и городская ласточка, 

образующая агрегированные поселения (колонии под 
полотном железобетонного моста через р. Северский До-
нец на автотрассе Харьков – Балаклея в районе с. Задо-
нецкое (350 гнезд) и понтонного моста возле с. Коробов 
Хутор. Следовательно, в данном регионе наличие на 
гнездовании колониальных видов приводит к нарушению 
равномерности распределения птиц по обилию в сообще-
ствах. Наиболее сбалансированы сообщества гнездящих-
ся птиц лесных экосистем (рис. 3).  

Таблица 1  
Характеристика сообществ гнездящихся птиц рекреационной зоны НПП «Гомольшанские леса»  

Показатель Нагорная  
дубрава 

Бор  
и суборь 

Пойменно-луговой 
комплекс 

Степной  
луг 

Зона стационарной 
рекреации 

Число гнездящихся видов 60 57 83 55 48 
Средняя плотность гнездования, пар/км 3,9 ± 0,6 1,7 ± 0,3 2,4 ± 0,7 2,4 ± 0,5 2,4 ± 0,5 
Медиана плотности гнездования, пар/км 1,7 0,9 1,1 1,3 1,1 
Мода плотности гнездования, пар/км 0,2 0,4 0,2 0,3 0,2 
Общая плотность гнездования, пар/км 236,6 95,8 198,2 134,7 113,4 
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Рис. 2. Индексы разнообразия сообществ гнездящихся птиц рекреационной зоны НПП «Гомольшанские леса»  
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Рис. 3. Доминирование-разнообразие сообществ гнездящихся птиц  

рекреационной зоны НПП «Гомольшанские леса» 
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С учетом всех показателей видового богатства (табл. 
1, рис. 2, 3), сообщество гнездящихся птиц дубравы ха-
рактеризуется наилучшим α-разнообразием; β-разнообра-
зие выше в сообществах лугов. В лесных биотопах гнез-
дятся 68 видов птиц, из которых 48 являются общими для 
дубравы и бора. Для биотопов степного и пойменного 
лугов 37 общих видов из 98 гнездящихся. Показатели ин-
дексов Жаккара и Серенсена подтверждают, что сообще-
ства гнездящихся птиц лесных биотопов демонстрируют 
большее сходство, чем сообщества луговых (табл. 2).  

Таблица 2  
Сходство сообществ гнездящихся птиц природных био-
топов рекреационной зоны НПП «Гомольшанские леса»  

Индексы Биотопы Жаккара (Cj) Серенсена (Cs)
Лесные (дубрава – бор)  0,7 0,8 
Луговые (пойменный – степной)  0,4 0,5 

 

Сходство сообществ гнездящихся птиц для лесных и 
луговых биотопов проявляется и в отношении домини-
рующих видов (табл. 3). Виды, доминирующие в сообще-
ствах птиц, гнездящихся в каждой из анализируемых эко-
систем, оказали влияние на распределение доминантов 
орнитофауны рекреационной зоны НПП в целом. Доми-
нирует по численности береговая ласточка, преобладаю-
щая в луговых биотопах. Субдоминантами рекреацион-
ной зоны в целом являются виды, доминирующие в лесах.  

Анализ видов, доминирующих по численности в со-
обществах птиц, гнездящихся в различных биотопах 
рекреационной зоны НПП «Гомольшанские леса», ука-
зывает на существенное воздействие рекреационной 
нагрузки на них. Мы выявили лишь одного наземног-
нездящегося доминанта в сообществе птиц бора – лес-
ного конька (Anthus trivialis L.). Это – свидетельство 
негативной рекреационной нагрузки на лесные биотопы 
(Zakharov,1986) и угрозы деградации их экосистем. Для 
степного луга помимо доминирующих колониальных 
птиц, гнездящихся в норах, в качестве субдоминанта 
отмечена также желтая трясогузка (Motacilla flava L.). 
Низкая плотность гнездования кампофилов в степных 
биотопах – следствие существенного рекреационного 
пресса на эти биотопы (Sokolov and Schekalo, 2013).  

В сообществе гнездящихся птиц рекреационной зо-
ны НПП «Гомольшанские леса» в целом 30 фоновых 
видов (24,2%) гнездится на земле или в обрывах оврагов 
и берегов реки, а их суммарное относительное обилие 
составляет 0,198.  

О существенном антропогенном воздействии на все 
биотопы свидетельствует также наличие во всех сооб-
ществах гнездящихся птиц облигатных синантропов. 
Число видов облигатных синантропов и их доля в сооб-
ществах гнездящихся птиц увеличиваются в ряду био-
топов: бор → дубрава → степной луг → пойменный луг 
→ зона стационарной рекреации (рис. 4). Увеличение 
относительного обилия гнездящихся пар облигатных 
синантропов в сообществах птиц образует иной ряд: 
степной луг → дубрава → бор → пойменный луг → 
зона стационарной рекреации. При обоих способах ана-
лиза доли облигатных синантропов пойменный луг и 
зона стационарной рекреации демонстрируют наиболее 
сильные трансформации сообществ гнездящихся птиц.  

Для определения наиболее близких сообществ прове-
ден кластерный анализ орнитофауны исследуемых био-
топов. При анализе мы использовали показатели плотно-
сти гнездования, индексов разнообразия, доминирования, 
равномерности распределения видов, количество гнездя-
щихся видов, общее количество видов, отмеченных в 
биотопе на пролете и кормлении, количество видов обли-
гатных синантропов и их относительное обилие в сооб-
ществе. Анализ показал наибольшую близость орнито-
фауны зоны стационарной рекреации и пойменного луга 
(рис. 5), и в меньшей степени – с фауной степного луга. 

Таблица 3 
Виды, доминирующие в сообществах  
гнездящихся птиц модельных биотопов 

Биотопы Вид 

Плотность  
гнездо-
вания, 
пар/км  

Относи-
тельное  
обилие,  

Pi = Ni / N  
Доминанты – – 

Fringilla coelebs L. 19,4 0,081 
Parus major L. 18,6 0,079 
Ficedula albicollis Temm. 17,7 0,075 

Субдоминанты – – 
Turdus philomelos 
C.L. Brehm 

12,9 0,054 

Erithacus rubecula L. 12,0 0,051 
Turdus merula L. 11,4 0,048 

Дубрава 

Coccothraustes 
coccothraustes L. 

9,7 0,041 

Доминанты – – 
Fringilla coelebs L. 10,0 0,104 
Ficedula albicollis Temm. 8,0 0,084 
Anthus trivialis L. 7,1 0,074 

Субдоминанты – – 
Turdus philomelos 
C.L. Brehm 

6,2 0,065 

Бор  
и суборь 

Erithacus rubecula L. 5,3 0,056 
Доминант – – 

Riparia riparia L. 62,2 0,314 
Субдоминанты – – 

Carduelis carduelis L. 7,8 0,039 
Delichon urbica L. 7,6 0,038 

Пойменный 
луг 

Chloris chloris L. 7,1 0,036 
Доминанты – – 

Riparia riparia L. 20,7 0,153 
Merops apiaster L. 12,3 0,092 

Субдоминанты – – 
Motacilla flava L. 6,7 0,050 
Lanius collurio L. 6,0 0,045 

Степной 
луг 

Acanthis cannabina L. 5,3 0,040 
Доминанты – – 

Hirundo rustica L. 12,0 0,121 
Delichon urbica L. 13,7 0,106 

Субдоминанты – – 
Muscicapa striata Pall. 10,0 0,088 

Зона  
стацио-
нарной  

рекреации 
Passer domesticus L. 9,1 0,081 

Доминант – – 
Riparia riparia L. 17,1 0,115 

Субдоминанты – – 
Fringilla coelebs L. 6,6 0,044 
Parus major L. 6,1 0,041 
Ficedula albicollis Temm. 5,4 0,036 

Рекреа-
ционная  
зона  

в среднем 
Turdus philomelos 
C.L. Brehm 

5,0 0,031 
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Рис. 4. Доля облигатных синантропов в сообществах гнездящихся птиц  
биотопов рекреационной зоны НПП «Гомольшанские леса»  

 

Рис. 5. Сходство орнитофауны биотопов рекреационной зоны НПП «Гомольшанские леса»  

Определение предпосылок преобразований в орни-
тофауне парка предполагает анализ изменений в преде-
лах отдельных сообществ, семейств и отдельных видов 
птиц. На численность коренной орнитофауны повлияло 
развитие рекреации при строительстве баз отдыха, лаге-
рей, приусадебных участков (Krivitsky et al., 2006). Наи-
более значимые положительные реакции к антропоген-
ному ландшафту сформировались у птиц в период 
запустения детских лагерей, баз отдыха. Именно в это 
время у многих воробьиных птиц возникли гнездо-
строительные преадаптации, которые впоследствии 
привели к изменению стереотипов размножения и уве-
личению гнездовой плотности в рекреационной зоне 
(Dranga et al., 2015).  

На сегодняшний день наиболее выражены экологиче-
ские и этологические адаптации к антропогенному ланд-
шафту в семействе Muscicapidae. Мухоловка-белошейка 
(Ficedula albicollis Temm.) возобновила массовое размно-
жение в искусственных гнездовьях, увеличивая гнездо-
вую плотность, продолжает осваивать разнообразные 
ниши в антропогенных сооружениях (Savynska, 2013). 
Формирования синантропных субпопуляций отмечены 
для серой мухоловки (Muscicapa striata Pall.), зарянки 
(Erithacus rubecula L.) (Chaplygina, 2013), певчего (Turdus 
philomelos C.L. Brehm) и черного (T. merula L.) дроздов, 

обыкновенной каменки (Oenanthe oenanthe L.) (Chaplygi-
na and Savynska, 2016). В зоне стационарной рекреации 
продолжает увеличиваться гнездовая плотность горихво-
стки-чернушки (Phoenicurus ochruros Gm.), расширение 
ареала которой происходило путем освоения городов и 
крупных населенных пунктов. Первые гнезда здесь обна-
ружены в 1993 году в полуподвальных помещениях зда-
ний учебно-спортивного лагеря педуниверситета. Сейчас 
чернушка продолжает расширять гнездовой ареал и уве-
личивает численность в урболандшафте (Knysh, 2013; 
Shupova, 2014). Гнездование ее в природных биотопах, 
как правило, приурочено к наличию каких-либо строений. 
Иногда птицы размножаются в цементно-опилочных ис-
кусственных гнездовьях. Участились случаи гнездования 
в парке обыкновенных горихвосток, которые размножа-
ются в трубах ограждений баз отдыха.  

Известная склонность к урбофилии у дрозда-рябин-
ника (Turdus pilaris L.), благодаря которой осуществля-
лось распространения птиц в регионе (Chaplygina and 
Krivitsky, 1996), в парке не выражена. Здесь птицы гнез-
дятся отдельными парами в пойменных дубравах, в ос-
новном вблизи мест стационарной и регулируемой рек-
реации с низкой численностью. Другие виды дроздов 
(белобровик и деряба) остаются редкими гнездовыми 
видами Задонецкого бора. Белобровик гнездится также в 
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пойменной дубраве вблизи урочища «Хомутки». Пре-
адаптации к антропогенному ландшафту формируются и 
у других птиц  (Matsyura et al., 2015a; 2015b). Успешно 
гнездятся вблизи поселений человека зеленушка (Chloris 
chloris L.), коноплянка (Acanthis cannabina L.), дубонос 
(Coccothraustes coccothraustes L.), зяблик (Fringilla coelebs 
L.), пеночка-теньковка (Phylloscopus collybita Vieill.), чер-
ноголовая славка (Sylvia atricapilla L.). Эти виды при ти-
пичном расположении гнезд используют антропогенные 
наполнители и увеличивают их высоту над землей. Так, 
черноголовая славка гнездилась на высоте 3–4 м, пеноч-
ка-теньковка – 4 м. Увеличиваются синантропные субпо-
пуляции белой трясогузки (Motacilla alba L.) (Chaplygina, 
2014) и вяхиря (Columba palumbus L.).  

В последнее десятилетие происходит разносторон-
няя трансформация лесных биоценозов (Listopadsky, 
2015). Старение дубрав и нарушение их водного режима 
вследствие климатических изменений приводит к фор-
мированию запредельного уровня фаутного древостоя и 
повсеместных лесных завалов. Увеличение поголовья 
кабанов (Sus scrofa L.) необратимо изменяет на многих 
участках подстилочный ярус и подлесок. Нарушение 
структуры опушек и лесных полян вследствие зараста-
ния привело к изменениям численности и гнездовых 
стереотипов у многих птиц.  

Из положительных изменений наблюдается восста-
новление разнообразия хищных птиц, которые макси-
мально сократили численность в конце ХХ века (Krivitsky 
et al., 2006). Увеличилась численность обыкновенного 
канюка (Buteo buteo L.), тетеревятника (Accipiter gentilis 
L.), перепелятника (A. nisus L.), черного коршуна (Milvus 
migrans Bodd.). Однако плотность гнездования последне-
го значительно ниже описанной в ХХ столетии. Чаще 
стали встречаться осоед (Pernis apivorus L.), курганник 
(Buteo rufinus Cretzschm.), орел-карлик (Hieraaetus 
pennatus Gm.), чеглок (Falco subbuteo L.). В последние 
годы начали отмечать змееяда (Circaetus gallicus Gm.), 
большого и малого подорликов (Aquila clanga Pall., 
A. pomarina Brehm.). Орел-могильник (Aquilla heliaca 
Sav.) гнездится в Задонецком бору. Орлан-белохвост 
(Haliaetus albicilla L.) наблюдался в гнездовой период над 
поймой в окр. с. Задонецкое. Наибольший видовой состав 
соколообразных отмечен в нагорных дубравах: 13 гнездо-
вых и территориальных видов из 14 населяющих лесные 
массивы региона. Значительно число видов хищных птиц 
в байрачно-балочных и пойменных дубравах (по 11 ви-
дов), а меньше всего – в прирусловых тополево-ивовых 
лесах (6). Умеренная заселенность хищными птицами 
отмечена для притеррасных боров и ольшаников (Viter, 
2012). Такие виды как обыкновенный канюк, орел-карлик 
сохраняют гнездовые территории и гнезда в течение пяти 
лет (Viter, 2013a). Стабилизировалась численность серой 
неясыти (Strix aluco L.) как следствие развешивания ис-
кусственных гнездовий (Yatsyuk and Byatov, 2003).  

За счет появления потенциальных мест размножения 
увеличилась плотность гнездования дятлообразных. Здесь 
обнаружены четыре вида пестрых дятлов: Dendrocopos 
major L., D. medius L., D. minor L., D. syriacus Hempr. et Ehr. 
Наибольшая плотность гнездования у большого 
(15,0 пар/км) и среднего (10,0 пар/км) дятлов, малый 
(4,0 пар/км) является малочисленным, достаточно редко 
случается сирийский (1,0 пар/км). Седой дятел (Picus 

canus Gm.) более или менее регулярно (4,0 пар/км) встре-
чается в кленово-липовых дубравах различных типов, ко-
торые граничат с поймой, в сосняках и субори. В 2013 го-
ду С.Г. Витером (Viter, 2013b) описаны находки гнездо-
вания желны (Dryocopus martius L.) на участках спелой и 
средневековой кленово-липово-ясеневой нагорной дубра-
вы с вкраплением осины, которые свидетельствуют о 
расширении гнездового ареала вида за счет освоения пти-
цами лесостепи Восточной Украины. Стабилизировалась 
численность вертишейки (Jynx torquilla L.), которая гнез-
дилась в старых дуплах дятлов. В Задонецком бору птицы 
иногда используют для размножения искусственные 
гнездовья. Спелые и перестоянные дубравы привлекают 
на гнездование пищуху (Certhia familiaris L.), численность 
которой возрастает.  

Численность голубеобразных на территории парка ос-
тается низкой. Продолжается дальнейшее сокращение 
численности обыкновенной горлицы (Streptopelia turtur 
L.), которая до недавнего времени считалась фоновым 
видом (Krivitsky et al., 2006). Стабильно низкой остается 
численность кольчатой горлицы (Streptopelia decaocto 
Friv.), которая, осваивая новые территории в урболанд-
шафте, в орнитофауне парка появилась в 1990-е годы 
благодаря значительной зоне стационарной рекреации. 
В последние годы в пойме отмечается клинтух (Columba 
oenas L.), считавшийся почти исчезнувшим в конце ХХ – 
начале ХХI века в результате ограничения мест гнездова-
ния в связи с проведением лесотехнических мероприятий, 
в том числе и санитарных рубок фаутного древостоя 
(Krivitsky et al., 2006). Восстановлению численности вида 
способствует размножение в полых столбах линии элек-
тропередач (Vetrov and Oleinik, 2011). Гнездование в пар-
ке таким способом пока не отмечено. Увеличивается чис-
ленность вяхиря (Columba palumdus L.), который встреча-
ется в дубравах, степных и пойменных древостоях вблизи 
приусадебных участков, баз отдыха. Во время расселения 
на новые территории вяхирь проявляет гнездовой консер-
ватизм. На территории учебно-спортивного лагеря «Гай-
дары» (база ХНПУ имени Г.С. Сковороды) пара птиц 
впервые гнездилась в 2000 г. на липе сердцевидной (Tilia 
cordata Mill.) возле учебного корпуса, в следующем году 
еще одна пара устроила гнездо на обыкновенном можже-
вельнике (Juniperus communis L.) рядом со зданием сту-
денческой столовой. До сих пор каждый год птицы ус-
пешно размножаются на территории лагеря дважды за 
сезон на разных древостоях.  

Заслуживает внимания семейство Sylviidae. Еще в 
1990-е годы в парке появились новые виды, статус кото-
рых до сих пор требует дополнительного изучения. Са-
довая камышевка (Acrocephalus dumetorum Blyth), отме-
чавшаяся как очень редкий спорадически гнездящийся 
вид в 1990–1991 гг. (Nadtochiy, 1999a), в последние де-
сятилетия не наблюдалась. Вероятно, это связано с кли-
матическими изменениями (засушливый период). Годы 
регистрации вида были более влажными и прохладны-
ми. Зеленая пеночка (Phylloscopus trochiloides Sund.), 
впервые зарегистрированная в конце столетия (Vergeles 
et al., 1994; Nadtochiy, 1999b), сейчас отмечается спора-
дично, а гнездование ее так и не подтверждено фактиче-
ски. Пеночка-весничка (Phylloscopus trochilus L.) регу-
лярно отмечается на весеннем пролете. Отдельные 
особи могут задерживаться до середины мая, но гнездо-
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вание птиц не выявлено. В последнее десятилетие со-
кратилась численность четырех видов славок: ястреби-
ной (Sylvia nisoria Bechst), садовой (S. borin Bodd.), серой 
(S. communis Lath.), славки-завирушки (S. curruca L.), что 
является ответной реакцией на изменение типичных 
биотопов в результате антропогенных преобразований. 
Плотность гнездования черноголовой славки (S. atri-
capilla L.) остается стабильной и даже в некоторых мес-
тах увеличивается в связи с проявлением этологической 
лабильности вида.  

Наблюдается снижение численности обыкновенной 
овсянки (Emberiza citrinella L.), изменение ее гнездового 
стереотипа (нередко стала располагать гнезда на кустар-
никах на высоте 1,0–1,5 м). Садовая овсянка (Emberiza 
hortulana L.) встречается редко, в основном в кустарнико-
вом ярусе пойменных биотопов. В предшествующее де-
сятилетие появилась на гнездовании и увеличивает плот-
ность просянка (Emberiza calandra L.), которая стреми-
тельно распространяется по степным балкам, где преоб-
ладает разнотравная растительность (Knysh et al., 2014).  

Наибольшую трансформацию претерпевают биотопы 
долины Северского Донца. В 1970–1990 гг. она подверга-
лась интенсивной пастбищной нагрузке, что способство-
вало превращению луговых ассоциаций пойменных лугов 
в плантации сорняков, с преобладанием дурнишника обык-
новенного (Xanthium strumarium L). В конце прошлого 
века после распада коллективного животноводства на 
большей части пойменных участков прекратился выпас 
скота. Следствием этого стала трансформация разнотрав-
ных лугов у высокотравные злаковые, что в итоге приве-
ло к изменению гнездовых стаций птиц. С начала века на 
большей части поймы произошло восстановление разно-
травных лугов, где стали использовать механизированное 
сенокошение, которое уничтожило значительную часть 
наземногнездящихся птиц. В связи с этим сократилась 
численность коростеля (Crex crex L.), лугового чекана 
(Saxicola rubetra L.), желтой (Motacilla flava L.) и желто-
головой (Motacilla citreola Pall.) трясогузок, тростниковой 
овсянки (Emberiza schoeniclus L.), серой и ястребиной славок.  

В последнее десятилетие вследствие понижения 
уровня грунтовых вод обмелели озера и старицы, что 
стало причиной изменений растительности, частичной 
замены гигрофильной флоры мезофильной. Происходит 
зарастание озер и берегов реки обыкновенным тростни-
ком (Phragmites australis Cav.), что положительно сказа-
лось на увеличении численности дроздовидной камы-
шевки (Acrocephalus arundinaceus L.), гнездовых 
поселений соловьиного сверчка (Locustella luscinioides 
Savi), усатой синицы. При этом уменьшилась плотность 
гнездования других камышевок: барсучка (Acrocephalus 
schoenobaenus L.), болотной (A. palustris Bechst.), трост-
никовой (A. scirpaceus Herm.). На пойменных озерах 
снизилась численность кряквы (Anas platyrhynchos L.), 
чирка-трескунка (Anas querquedula L.), пастушка (Rallus 
aquaticus L.), камышницы (Gallinula chloropus L.), бо-
лотного луня (Circus aeruginosus L.), черной крачки 
(Chlidonias niger L.).  

В результате старения и частичного усыхания опу-
шечных кустарников придолинных и пойменных лесов, 
формирования нетипичной растительности снизилась 
численность речного сверчка (Locustella fluviatilis Wolf.), 
ястребиной славки, обыкновенной чечевицы (Carpodacus 

erythrinus Pall.), уменьшилась плотность гнездования со-
рокопута-жулана (Lanius collurio L.). С распространением 
омелы (Viscum album L.) на ивововом древостое увеличи-
лась численность типично лесных птиц: серой мухоловки, 
певчего и черного дроздов, зяблика, зеленушки, пищухи 
(Certhia familiaris L), пестрых дятлов (Dendrocopos spp.).  

Выводы  

В рекреационной зоне национального природного 
парка «Гомольшанские леса» отмечено 137 видов птиц. 
Гнездящиеся виды распределены по четырем экологиче-
ским группам, где преобладают дендрофилы (67 видов), 
меньше лимнофилов (29), кампофилов (16) и склерофи-
лов (11). Среди гнездящихся птиц выделено 11 ланд-
шафтно-генетических фаунистических комплексов с 
преобладанием типичных неморальных (19%), тропиче-
ских (14%) и лесостепных (13%) видов.  

Изменения сообществ гнездящихся птиц древесных 
насаждений связаны с естественным процессом старе-
ния лесов, которое привело к увеличению числа соколо-
образных, дятлообразных, вторичных дуплогнездников. 
Сообщества птиц открытых пространств – пойменных и 
степных лугов, а также селитебных биотопов зоны по-
стоянной рекреации, преобразовывались под давлением 
антропогенной нагрузки. Благоприятное природно-
географическое расположение парка и разнообразие его 
биотопов способствовало появлению в фауне видов, 
расширяющих ареал и увеличивающих численность.  

Анализ доминирующих в сообществах видов указы-
вает на существенное негативное воздействие рекреаци-
онной нагрузки на все биотопы парка. Среди доминантов 
сообщества птиц бора выявлен лишь один кампофил – 
лесной конек (Anthus trivialis L.). Для степного луга по-
мимо доминирующих колониальных птиц, гнездящихся в 
норах, в качестве субдоминанта отмечена желтая трясо-
гузка (Motacilla flava L.). В целом в рекреационной зоне 
НПП «Гомольшанские леса» 30 фоновых видов (24,2%, 
суммарное обилие – 0,198) гнездится на земле.  

В большинстве биотопов сообществ гнездящихся 
птиц разнообразно и сбалансировано, но в сообществах 
луговых экосистем нарушена равномерность распределе-
ния видов по численности. Показатели индексов Жаккара 
и Серенсена для пойменного и степного лугов составляют 
0,4 и 0,5, а для дубравы и бора – соответственно 0,7 и 0,8.  

С учетом данных кластерного анализа, кривых рас-
пределения долевого обилия и участия облигатных си-
нантропов в сообществах гнездящихся птиц следует сде-
лать вывод о том, что на заселение птицами биотопов 
рекреационной зоны НПП «Гомольшанские леса» наибо-
лее существенное воздействие оказывает влияние антро-
погенного пресса. Наилучшими показателями видового 
богатства характеризуется орнитофауна лесных биотопов 
(как дубравы, так и бора), под наибольшей угрозой со-
стояние сообществ гнездящихся птиц пойменных лугов.  
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Биолого-экологическая характеристика  
Pterocuma pectinata (Malacostraca, Cumacea) водохранилища Сасык  

А.А. Халаим, М.М. Джуртубаев16 

Одесский национальный университет имени И.И. Мечникова, Одесса, Украина  

Исследовано постэмбриональное развитие, плодовитость и размерно-массовая характеристика кумовых раков Pterocuma 
pectinata (Sowinsky, 1893) водохранилища Сасык. Для обоих полов выделены и описаны четыре возрастные стадии. Между цик-
лами размножения самки проходят еще одну – подготовительную (промежуточную) стадию; самцы погибают. Летом половое 
созревание наступает раньше, чем в менее теплые сезоны. Между длиной тела и абсолютной плодовитостью P. pectinata обнару-
жена прямая зависимость. Со снижением температуры воды плодовитость повышается (получены соответствующие регрессион-
ные уравнения). Максимальное количество яиц отмечено весной 2014 г. – 160 экз., у самки длиной 8,0 мм (с учетом длины уропод – 
10,2 мм). Средние показатели плодовитости составили 22 ± 1 и 21 ± 1 экз. летом 2013 и 2014 гг., 40 ± 2 и 32 ± 2 экз. осенью 2013 и 
2014 гг., 72 ± 4 экз. весной 2014 г.; за вегетационный период 2014 г. – 42 ± 2 экз. Наименьшие яйценосные самки раков (4–6 мм) 
отмечены летом в оба года исследований, при доминировании размерной группы 4–5 мм. Наиболее крупные яйценосные самки 
(6,1–9,0 мм) обнаружены в весенних сборах, при доминировании размерной группы 6,1–7,0 мм. В водохранилище Сасык 
P. pectinata продуцирует как минимум две генерации в год. Размножение P. pectinata происходит с марта до, как минимум, начала 
ноября. Пик репродукции приходится на раннюю весну (март – апрель), что способствует восстановлению численности популя-
ции раков после зимовки. Второй этап размножения (происходит в октябре – ноябре) менее интенсивный. Продолжительность 
жизни раков P. pectinata в водохранилище Сасык – около одного года. Зависимость индивидуальной массы P. pectinata от длины 
тела прямо пропорциональна, изменяясь по сезонам. В статье приведена таблица средних показателей «размер – масса» кумовых 
раков. Максимальная длина тела P. pectinata в Сасыке составила 8,5 мм (с учетом длины уропод – 10,7 мм), масса тела – 5 мг, что 
существенно больше значений, указанных для популяций верхних плесов Куйбышевского водохранилища и Каспийского моря.  

Ключевые слова: кумовые раки; постэмбриональное развитие; плодовитость; размерно-массовая характеристика; уравнение 
регрессии  

Biological and ecological characteristics  
of Pterocuma pectinata (Malacostraca, Cumacea) in Sasyk Reservoir  

А.A. Khalaim, M.M. Djurtubaev  

Odessa I.I. Mechnikov National University, Odessa, Ukraine  

Sasyk (Kunduk) – estuary in the North-Western Black Sea region, is located 120 km south-west of Odessa. In 1979–1980 Sasyk was 
separated from the sea by a dam, connected by a canal with the Danube and transformed into a reservoir. The fauna of Sasyk underwent 
significant changes and continues to adapt to the new conditions. This process is of great theoretical and practical interest. Cumacea – a small 
order, numbering about 600 species; is represented in the Black Sea-Azov basin by 23 species, 11 of them belong to the Caspian complex. 
Due to their high quantity indicators, they play a significant role in the diet of many species of fish. Pterocuma pectinata (Sowinski, 1893) is 
the most abundant species of cumacean not only in the Sasyk Reservoir, but also in many bodies of water in the region. However, the 
biology and ecology of this group of animals has been very inadequately studied. The material for these studies was provided by 120 benthic 
samples collected from 41 stations in the Sasyk Reservoir in the vegetation period 2013–2014. In this study we also used the material 
collected by means of H. Hungerford underwater light traps. In total 4,000 specimens of cumaceans were processed. This article shows the 
results of the studyof the post-embryonic development, fertility and size-mass characteristic of P. pectinata in Sasyk Reservoir. For both 
sexes for age stages have been distinguished and described for cumaceans: «manca», youth, prebreeding and breeding. Between breeding 
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cycles, females live through one more preparatory (intermediate) stage; the males die. This article provides a detailed morphological and 
morphometric description of all the stages of the ontogeny of cumaceans. The ratio of number of cumaceans at different stages of ontogeny 
varies considerably with the seasons. In the summer sexual development of cumacean occurs earlier than in the less warm seasons. A directly 
proportional relationship was found between body length and fertility of P. pectinata. With decrease in water temperature fertility increases. 
The corresponding regression equations were obtained. The maximum number of eggs observed in the spring of 2014 – 160 ind. in a female 
8.0 mm in length (including the uropod length – 10.2 mm). Mean fecundity was 22 ± 1 and 21 ± 1 ind. in the summer of 2013 and 2014, 
40 ± 2 and 32 ± 2 ind. in the autumn of 2013 and 2014, 72 ± 4 ind. in the spring of 2014; during the vegetation season 2014 – 42 ± 2 ind. 
The smallest oviparous female cumaceans (4–6 mm) were observed in the summer in both years of research with domination of the size 
group of 4–5 mm. The largest oviparous females (6.1–9.0 mm) were observed in the spring with domination of 6.1–7.0 mm size group. 
P. pectinata produces at least two generations per year in Sasyk Reservoir. P. pectinata reproduction occurs from March to the beginning of 
November. The peak of breeding is in early spring (March – April), which contributes to the restoration of population numbers after 
hibernation. The second stage of reproduction (October – November) is less intense. The lifespan of P. pectinata in the Sasyk Reservoir is 
about one year. Dependence of individual weight of the body is directly proportional to the length of P. pectinata and varies with the seasons. 
This article provides a table of the average "size – weight" of cumaceans. The data in this table can be used in ichthyological studies, namely 
the calculation of the reconstructed weight of the food item – P. pectinata, by size of its undigested chitin skeleton. The maximal length of 
P. pectinata in Sasyk is 8.5 mm (including uropod length – 10.7 mm), weight – 5 mg, significantly greater than the values specified for the 
populations of the upper reaches of the Kuibyshev Reservoir and the Caspian Sea. The results of the study significantly complement the 
existing knowledge of biology and ecology of P. pectinata, and expands our idea of the state of the ecosystem of the Sasyk Reservoir.  

Keywords: cumaceans; postembryonic development; fertility; size-weight characteristics; according to the equation  

Введение  

Сасык (Кундук) – лиман Северо-Западного Причер-
номорья, расположенный в 120 км юго-западнее Одес-
сы. В 1979–1980 гг. Сасык был отделен от моря дамбой, 
соединен каналом с Соломоновым рукавом Килийского 
гирла Дуная и трансформирован в олигогалинное водо-
хранилище площадью около 210 км2, объемом 530 млн м3 
и средней глубиной 1,9 м, при максимальной – 3,5 м 
(Ivanova, 2010). Фауна Сасыка подверглась существен-
ным изменениям (Stepanenko, 1986; Harchenko et al., 
1990) и продолжает формироваться применительно к 
новым условиям, что представляет значительный теоре-
тический и практический интерес.  

Кумовые ракообразные (Cumacea) – небольшой от-
ряд, насчитывающий около 600 видов; в Черноморско-
Азовском бассейне представлен 23 видами, 11 из них 
относят к каспийскому комплексу (Morduhaj-Boltovskoj, 
1969; Harchenko, 2004). Механизмы распространения 
этой группы связывают с миграцией через искусствен-
ные каналы и бассейны (Bij de Vaate et. al., 2002; 
Karatayev et. al., 2008), а также с преднамеренной интро-
дукцией для улучшения кормовой базы водоемов 
(Bǎcescu, 1992). В результате границы распространения 
отдельных видов кумовых значительно расширились 
(Ioffe, 1974; Olenin and Leppäkoski, 1999; Leppäkoski et 
al., 2002; Orlova et. al., 2006; Filinova et al., 2008; Jaume 
and Boxshall, 2008; Yakovleva and Yakovlev, 2010; 
Berezina and Petryashev, 2012).  

Кумовые раки – донные животные, днем зарываю-
щиеся в поверхностный слой грунта, а ночью ведущие 
активный образ жизни (Lomakina, 1958; Birshtejn et al., 
1968). Они совершают вертикальные суточные миграции 
и обладают резко выраженным положительным фототак-
сисом (Khalaim, 2014a; Vereshchaka and Anokhina, 2015). 
Кумовые играют важную роль в биологических процес-
сах водных экосистем, и, наряду с другими бентическими 
видами ракообразных, входят в рацион рыб-бентофагов 
(Opalatenko, 1979; Voloshkevich, 1991; Frolova et al., 2007). 
Не является исключением и Pterocuma pectinata (Sowin-
sky, 1893). Анализ спектра питания бычка-песочника Neo-
gobius fluviatilis в водохранилище Сасык, проведенный 
нами осенью 2013 г. и весной 2014 г., показал, что на до-

лю P. pectinata приходится 7–64% восстановленной мас-
сы пищевого комка, встречаемость раков в пище бычков 
составила 14–43%.  

Первые находки P. pectinata в водохранилище Сасык 
приходятся на 1980-е годы – начальный этап опреснения 
водоема. В июле 1982 г. встречаемость раков составляла 
уже 31%, однако количественные показатели этого вида 
длительное время оставались низкими (Stepanenko, 1986; 
Harchenko et al., 1990). На современном этапе P. pectinata 
занимает доминирующее положение по численности и 
встречаемости среди всех ракообразных макрозообентоса 
водохранилища (Khalaim, 2014b). Встречаемость этого 
вида достигает 87,5%. Максимальные показатели числен-
ности и биомассы отмечены весной в прибрежье водо-
хранилища на илистом песке – 12,37 тыс. экз./м2 и 
6,63 г/м2. Средние количественные показатели вида ко-
леблются от 0,39 ± 0,02 тыс. экз./м2 и 0,24 ± 0,009 г/м2 
летом до 2,36 ± 0,12 тыс. экз./м2 и 0,84 ± 0,042 г/м2 весной. 
В водохранилище Сасык P. pectinata обитает на различ-
ных песчаных грунтах в литоральной зоне, однако наи-
большее предпочтение отдает заиленному песку (Khalaim 
and Dzhurtubaev, 2015). Этот факт согласуется с тем, что и 
в историческом ареале (Каспийском море) он принадле-
жит к обитателям песчано-илистых грунтов (Birshtejn et 
al., 1968; Gusejnov and Kurgenjan, 1985). В Каховском во-
дохранилище он также обитает на илистом песке (Pligin 
and Emel’janova, 1989). Однако P. pectinata – распростра-
ненный и многочисленный вид и во многих других водо-
емах региона (Morduhaj-Boltovskoj, 1969; Gusejnov and 
Kurgenjan, 1985).  

Не принимая во внимание сообщения о находках 
кумовых P. pectinata в тех или иных водоемах, сведения 
об их популяционной структуре все же скудны, а в опи-
сании биологии этого вида остается определенный ин-
формационный пробел. В связи с высоким количествен-
ным развитием и масштабным распространением P. pec-
tinata, возникает необходимость дополнить знания 
биологии и экологии этого вида и одновременно расши-
рить представление о состоянии экосистемы водохрани-
лища Сасык.  

Цель работы – описать постэмбриональное развитие, пло-
довитость и дать размерно-массовую характеристику по-
пуляции кумовых раков P. pectinata в водохранилище Сасык.  
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Материал и методы исследований  

Материалом для исследований послужили 270 каче-
ственных и количественных проб зообентоса, собран-
ных нами на 27 станциях в вегетационный период 2013–
2014 годов. Сетка станций охватывала всю акваторию 
водохранилища (рис. 1). Наиболее значимые в отноше-
нии количественного сбора раков оказались прибреж-
ные станции с координатами: 45°35’45" N, 29°36’13" E; 
45°38’07" N, 29°36’31" E; 45°40’26" N, 29°36’02" E; 
45°43’21" N, 29°37’41" E; 45°47’16" N, 29°38’40" E; 
45°46’58" N, 29°41’28" E; 45°44’24" N, 29°40’56" E; 
45°41’50" N, 29°41’19" E; 45°37’50" N, 29°43’52" E; 
45°37’24" N, 29°43’59" E; 45°35’57" N, 29°44’28" E; 
45°32’37" N, 29°39’31" E.  

Пробы отбирали штанговым дночерпателем (площадь 
раскрытия 0,02 м2), скребком (ширина захвата 0,3 м, ме-
шок из мельничного газа № 22) и сачком треугольной 
формы. Сбор, фиксацию и обработку проб проводили по 
общепринятой методике (Frost et al., 1972; Abakumov, 
1992; Romanenko, 2006). В работе также использован ма-
териал, собранный с помощью подводных светоловушек 
модели Х. Хангерфорда (Khalaim, 2014a). В прибрежье 
материал отбирали на глубине 0,3–0,5 м, в открытой час-
ти – на 1,5–3,5 м. В прибрежной зоне доминирует песок с 
примесью ракуши, ила и глины, вне ее – различные илы. 
Температура воды у дна во всем диапазоне глубин коле-
балась от 5,5 ºС осенью до 32,0  ºС летом. Минерализация 
воды составляла 900–2 560 мг/дм3. Прозрачность воды по 
диску Секки варьировала в пределах 0,5–0,7 м.  

 

 

Рис. 1. Водохранилище Сасык. Карта-схема  
расположения станций отбора проб 

Название и систематику исследуемого вида устанав-
ливали по определителям (Lomakina, 1958; Morduhaj-
Boltovskoj, 1969; Martin and Davis, 2001). С помощью 
окулярмикрометра с точностью 0,1 мм измеряли длину 

тела раков (от начала псевдорострума до конца тельсо-
на). Данная методика измерения кумовых наименее тру-
доемкая, в связи с чем ее используют многие исследова-
тели (Ivanova and Vassilenko, 1987; Berestovskij et al., 
1989; Yakovlev and Yakovleva, 2012). Взвешивание про-
водили по методу С.Н. Уломского (Winberg, 1968), на 
торсионных весах с точностью 0,5 мг. Приводится сырая 
масса раков, фиксированных 4% раствором формальде-
гида. Отдельно препарировали самок кумовых и опре-
деляли количество яиц, зародышей и молоди в их вы-
водковых камерах (марсупиальных сумках). Всего 
обработано 4 тыс. экз. кумовых раков. Результаты мор-
фометрических измерений и подсчетов подвергали ста-
тистической обработке, используя стандартные методы 
вариационной статистики. Построение графиков и рас-
чет уравнений множественной регрессии проводили с 
помощью программы Statistica 9.0.  

Результаты и их обсуждение  

В онтогенезе кумовых выделяют от четырех до шес-
ти стадий; в частности, для Diastylis glabra (Zimmer, 
1926) и D. rathkei (Kroyer, 1841) указаны шесть основ-
ных стадий: «manca», три юношеские, предбрачная, 
брачная, и приведено подробное их описание (Lomakina, 
1958). Аналогичные исследования проведены с Almy-
racuma proximoculi Jones and Burbanck, 1959 из северо-
восточной части США. Для самцов A. proximoculi выде-
лены пять стадий онтогенеза: «manca I», «manca II», 
юношеская, «молодой самец», «зрелый самец»; для са-
мок шесть стадий: те же «manca I» и «manca II», «моло-
дая самка», подготовительная, «сумчатая самка», про-
межуточная (Duncan, 1981). В доступной нам литературе 
отсутствует описание постэмбрионального развития 
P. pectinata. Для обоих полов кумовых раков P. pectinata 
нами выделены четыре возрастные стадии, сопровож-
дающиеся определенными морфологическими измене-
ниями (табл. 1).  

На стадии «manca» у P. pectinata, как и у других ви-
дов кумовых, отсутствует последняя, V пара переопо-
дов. Половой диморфизм развит слабо. Юношеская ста-
дия характеризуется полным числом переоподов. У са-
мок к концу юношеского периода намечается закладка 
инкубаторных пластинок (оостегитов) – слабо различи-
мых парных утолщений на нижней стороне III грудного 
сегмента. С последующей линькой наступает так назы-
ваемая подготовительная или предбрачная стадия. У са-
мок развиваются оостегиты. У самцов появляются уд-
линенные, направленные кзади антенны II, причем 
конец жгута изогнут по направлению к голове; они 
спрятаны под головогрудным щитом. Боковые линии и 
рельеф покровов тела явно выражены. В конце пред-
брачной стадии грудной отдел тела самок расширяется и 
приобретает ярко-желтую окраску за счет созревания 
яичников. В четвертой (брачной) стадии половой ди-
морфизм выражен в полной мере. Базальные членики 
переоподов III и IV пар самцов сильно расширяются, 
утолщаются за счет развития двигательной мускулатуры 
и приобретают «мощный» вид. Длинные антенны II 
самцов располагаются под расширенными боковыми 
лопастями грудных сегментов, а далее – в бороздке ме-
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жду парными, продольными гребневидными утолще-
ниями вентральной части брюшка. У самок, что харак-

терно для всех кумовых раков, оостегиты соединяются и 
образуют выводковую камеру (марсупиальную сумку).  

Таблица 1  
Морфологическая характеристика P. pectinata на различных стадиях постэмбрионального развития  

Признаки 
Развитие наружной ветви  

переоподов (РР) III, IV пар самцов  
Развитие плеоподов  

I пары самцов Стадии 
Выраженность 
гребней на дор-
сальной стороне 
грудных сегментов размер ЧЛ* развитие щетинок ЧЛ* развитие щетинок 

Развитие антенн 
II пары самцов 

«m
an

ca
» 

начало стадии: 
гребни выражены 
только на II и V 
грудном сегменте; 
конец стадии: все 
гребни хорошо 
выражены 

начало стадии:  
в зачаточном 
состоянии, едва 
заметна; конец 
стадии: доходит 
до середины 
I членика РР 

(рис. 2а) 

2 

II членик несет  
две короткие перистые  
щетинки на вершине  

(рис. 2а) 

– – – 

ю
но
ш
ес
ка
я доходит  

до конца  
II членика РР  

(рис. 2б) 

3 

III членик несет две  
короткие перистые  
щетинки на вершине  

(рис. 2б) 

1 – 

антенны в виде 
зачатков (рис. 2ж); 
их вершины распо-
лагаются на уровне 
основания I пары РР

пр
ед
бр
ач
на
я 

все гребни хорошо 
выражены;  
удлиненные  
парные гребни  
на II грудном  
сегменте  

четко разделены 

доходит до сере-
дины IV членика 
РР (рис. 2в) 

3 

базальный (I) членик несет 
две короткие перистые ще-
тинки: одну – ближе к осно-
ванию, вторую – ближе к 
вершине; II членик несет на 
наружной стороне в верхне-
угловой части короткую 
голую щетинку; III членик 
несет 6–8 голых щетинок 

средней длины на вершине и 
наружной стороне (рис. 2в) 

1 

каждая несет три короткие 
щетинки на вершине, одна 

из которых перистая 
(рис. 2д) 

антенны хорошо 
развиты (рис. 2з), 
достигают основа-
ния II пары РР 

бр
ач
на
я 

все гребни хорошо 
выражены; парные 
гребни на II груд-
ном сегменте в 
виде бугорков и 
неясно разделены  

едва достигает 
конца III членика 

РР (рис. 2г) 
7 

базальный (I) членик несет 
четыре короткие перистые 
щетинки по наружному 
краю; II членик несет на 

наружной стороне в верхне-
угловой части длинную 

перистую щетинку; III–VII 
членики несут по наружно-
му краю 1–2 длинные пери-
стые щетинки (рис. 2г) 

2 

I членик на наружной сто-
роне несет две густо опе-
ренные щетинки средней 
длины: одну – ближе к 

основанию, вторую – бли-
же к вершине; на внутрен-
ней стороне – шесть длин-
ных перистых щетинок;  

II членик несет пять длин-
ных перистых щетинок на 

вершине (рис. 2е) 

антенны достигают 
конца V членика 
брюшка; покрыты 
многочисленным 
короткими густо 
оперенными ще-
тинками (рис. 2и) 

 
 

Самки кумовых после вылупления молоди линяют, 
теряя при этом инкубаторные пластинки, и переходят на 
так называемую промежуточную стадию, которая длит-
ся до следующего цикла размножения. Затем они снова 
проходят предбрачную и брачную стадии (Lomakina, 
1958), что подтверждается и результатами наших иссле-
дований. Летом половое созревание P. pectinata насту-
пает раньше, чем в менее теплые сезоны (табл. 2).  

В собранном материале среди кумовых на стадиях 
«manca», юношеская и предбрачная количество самцов 
и самок было почти одинаковым. На брачной стадии 
развития это соотношение составило 1 : 4, что обуслав-
ливается гибелью самцов после окончания брачного 
периода и большей продолжительностью жизни самок 
(Lomakina, 1958). Вне зависимости от сезона года, в про-
бах присутствовали особи всех возрастов. Однако соот-
ношение численности раков на различных стадиях онто-
генеза существенно изменялось по сезонам (табл. 3). Для 
кумовых P. pectinata характерно неравномерное созрева-

ние потомства – в выводковой камере имеются одновре-
менно яйца, зародыши и полностью сформировавшаяся 
молодь. Одним из важнейших факторов, определяющих 
динамику численности популяций, является плодови-
тость. Статистический анализ с высокой степенью досто-
верности (Р ˂ 0,01) подтвердил тесную взаимосвязь абсо-
лютной плодовитости раков P. pectinata с их размерами. 
Зависимость количества потомков в выводковой камере 
самок прямо пропорциональна их длине тела (рис. 3), и 
может быть описана уравнением:  

N = c + bL + aL2,  
где N – количество яиц, зародышей и молоди (экз.), L – 
длина тела (мм).  

Максимальное количество яиц отмечено весной 2014 г. – 
160 экз., у самки длиной 8,0 мм (с учетом длины уропод – 
10,2 мм). Средние показатели плодовитости составили 
22 ± 1 и 21 ± 1 экз. летом 2013 и 2014 гг., 40 ± 2 и 32 ± 
2 экз. осенью 2013 и 2014 гг., 72 ± 4 экз. весной 2014 г.; 
за вегетационный период 2014 г. – 42 ± 2 экз.  
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Рис. 2. Постэмбриональное развитие различных органов самцов кумовых раков P. pectinata:  
переоподы IV пары: а – «manca», ×400; б – юношеская, ×350; в – предбрачная, ×300; г – брачная, ×200;  

плеоподы I пары: д – предбрачная, ×460; е – брачная, ×200; антенны II: ж – юношеская, ×400;  
з – предбрачная, ×360; и – брачная (фрагмент), ×200  

Таблица 2  
Длина тела (мм) P. pectinata на различных стадиях постэмбрионального развития  

Стадии 
юношеская предбрачная брачная промежуточная Месяцы 

«manca» ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♀ 
Апрель 2,4–3,5 2,4–3,9 4,0–4,4 4,2–8,2 5,4–5,5 5,0–8,5 5,0–8,5 
Июль – август 2,0–3,4 2,0–3,9 3,5–3,9 3,8–7,0 4,4–5,0 4,0–7,0 4,0–7,0 
Октябрь – ноябрь 

0,3–2,0 
2,0–4,9 2,3–4,4 4,4–4,9 4,3–7,0 4,5–5,5 4,5–7,0 4,5–7,0 

Примечание: показатели приведены за вегетационный период 2014 г., размер выборки для каждого из показателей – 150 экз.  
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Рис. 3. Зависимость количества зародышей (N, экз.) от длины тела (L, мм) P. pectinata в различные сезоны года:  
а – весна, б – лето, в – осень; –●– – 2013 г., –○– – 2014 г.  
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Получены соответствующие регрессионные уравнения:  
N (весна 2014 г.) = –52,9063 + 3,2697×L + 2,5775×L2 

(n = 66; R2 = 0,74; r = 0,86); 
N (лето 2013 г.) = –77,9959 + 29,2823×L – 1,7160×L2 

(n = 67; R2 = 0,43; r = 0,65); 
N (лето 2014 г.) = –83,4716 + 31,2492×L – 1,7358×L2 

(n = 46; R2 = 0,66; r = 0,81); 
N (осень 2013 г.) = 104,1462 – 46,232×L + 6,2030×L2 

(n = 63; R2 = 0,67; r = 0,82); 
N (осень 2014 г.) = 36,9460 – 17,1511×L + 2,8987×L2 

(n = 14; R2 = 0,62; r = 0,79); 
где n – объем выборки (экз.); R2 – коэффициент детер-
минации, r – коэффициент корреляции Спирмена.  

Полученные данные свидетельствуют о том, что P. pec-
tinata является одним из наиболее плодовитых видов ку-
мовых раков. Для сравнения: максимальной плодовито-
стью среди кумовых обладают крупные виды Diastylis – 
200 экз. (Lomakina, 1958), максимальное количество яиц у 
раков Schizorhynchus scabriusculus (Sars, 1894) в водохра-
нилище Сасык – 28 экз. (Khalaim and Dzhurtubaev, 2015), 
средняя плодовитость мелководного средиземноморского 
вида Cumopsis goodsir (Van Beneden, 1861) – 19 экз. 
(Corbera et. al., 2000). По достижении самками кумовых 
определенного размера или возраста число потомков у 
них начинает уменьшаться несмотря на продолжающееся 
увеличение размеров или массы. Это связано с ослабле-
нием репродуктивной способности у особей старших 
возрастов (Alimov, 1989). Подобного мы не наблюдали в 

ходе наших исследований. Вероятно, P. pectinata как ин-
тенсивно выедаемые хищниками животные в Сасыке 
просто не доживают до возраста, при котором происходит 
возрастное уменьшение плодовитости. Возможно также, 
что такие самки не обнаружены из-за своей малочислен-
ности в водоеме.  

Таблица 3 
Соотношение численности раков P. pectinata (%)  

на различных стадиях онтогенеза  
за вегетационный период 2014 г.  

Стадии Месяцы 
«manca» юношеская предбрачная брачная 

Апрель 52,0 40,5 5,0    2,5 
Июль – 
август    1,8 65,9 23,5    8,8 

Октябрь – 
ноябрь 12,9 45,0 32,0 10,1 

 

Наименьшие яйценосные самки раков (4–6 мм) от-
мечены летом в оба года исследований, при доминиро-
вании размерной группы 4–5 мм. Наиболее крупные 
яйценосные самки (6,1–9,0 мм) обнаружены в весенних 
сборах, при доминировании размерной группы 6,1–
7,0 мм (рис. 4).  

В связи с этим мы наблюдаем соответствующее 
снижение плодовитости раков летом, а максимальную 
плодовитость отмечаем весной (рис. 5).  

 
Рис. 4. Соотношение размерных групп яйценосных самок P. pectinata (%) в зависимости от сезона года  

Кроме физиологических факторов, плодовитость ку-
мовых раков зависит и от внешних условий. При пони-
жении температуры воды от лета к осени индивидуаль-
ная плодовитость раков P. pectinata каждой размерной 
группы увеличивается на 3–33%. При повышении тем-
пературы от весны к лету отмечали уменьшение данного 
показателя на 39–50%.  

Таким образом, P. pectinata в водохранилище Сасык 
имеет как минимум две генерации в год. Размножение 
P. pectinata происходит с марта до, как минимум, начала 
ноября. Пик репродукции приходится на раннюю биоло-
гическую весну (март – апрель), и, судя по размерам ра-
ков, в ней участвуют перезимовавшие особи (рис. 3). 
Самки в это время обладают максимальной репродуктив-
ной способностью (рис. 5), позволяющей восстановить 
численность популяции после зимовки. Этому способст-
вуют соответствующие размеры тела и температура еще 
не прогретой воды. В результате мы наблюдаем высокую 
численность кумовых в апреле (Khalaim and Dzhurtubaev, 
2015), образованную особями на ранних стадиях онтоге-

неза (табл. 3). Крупные самки (5,1–7,0 мм) не отмечены в 
летних пробах, что говорит об их высокой смертности 
после весеннего этапа размножения и/или выедании ры-
бами-бентофагами, истощенными после зимовки. Второй 
этап размножения раков, который приходится на октябрь – 
ноябрь, менее интенсивный (рис. 5). В этом случае разме-
ры раков и снижение температуры воды также играют 
значительную роль. Нельзя исключить наличие третьего, 
летнего этапа репродукции, поскольку в пробах в это 
время особи на стадии «manca», хоть и в небольшом ко-
личестве, но все же присутствуют (табл. 3). Однако в дан-
ном случае размножение происходит наименее интенсив-
но и имеет широкие временные рамки.  

Продолжительность жизни раков P. pectinata в водо-
хранилище Сасык – около одного года. Похожая картина 
жизненного цикла описана у эстуарного вида A. proximo-
culi из северо-восточной части США: раки продуцируют 
зимнюю и летнюю генерации. Причем особи последней 
отличаются относительно ускоренным развитием, что автор 
объясняет влиянием температуры воды (Duncan, 1981).  
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Рис. 5. Сезонная динамика средних показателей плодовитости P. pectinata (N, экз.)  

В историческом ареале (Каспийском море) кумовые 
раки имеют также не менее двух генераций в год 
(Derzhavin, 1912). Однако глубоководный вид Leucon 
longirostris Sars, 1871 в западной части Средиземноморья 
имеет всего одну генерацию: размножающиеся особи 
наиболее многочисленны в летнее время, численность 
раков на «подготовительной» стадии увеличивается с 
конца зимы к лету, затем снижается в течение осени 
(Cartes and Sorbe, 1996). Исследования размерно-массовой 
характеристики кумовых подробно изучены у популяций 
из Северо-Восточной Атлантики (Ivanova and Vassilenko, 

1987; Berestovskij et al., 1989). Для половозрелых (круп-
ных) особей этих популяций авторы приводят уравнение 
зависимости индивидуальной массы раков от длины тела:  

M (г) = 0,00974×L(см)2,503.  
У популяции P. pectinata водохранилища Сасык по-

добную зависимость мы не можем описать регрессион-
ным уравнением, в связи с выбранной методикой взвеши-
вания раков. Поэтому в настоящей работе приводим 
таблицу средних показателей «размер – масса». Зависи-
мость индивидуальной массы P. pectinata от длины тела 
прямо пропорциональна и изменяется по сезонам (табл. 4).  

Таблица 4  
Средние показатели индивидуальной массы P. pectinata (мг) в зависимости от длины тела  

Длина тела (L), мм Сезоны 
0,8–1,2 1,8–2,2 2,8–3,2 3,8–4,2 4,8–5,2 5,8–6,2 6,8–7,2 

Лето 0,036 0,155 0,335 0,737 1,274 1,873 2,800 
Осень 0,051 0,194 0,411 0,826 1,566 2,485 3,571 
Весна 0,035 0,085 0,353 0,684 1,714 2,750 4,364 

Примечание: показатели приведены за вегетационный период 2014 г., размер выборки для каждого из показателей – 150 экз.  

Данные таблицы 4 могут быть использованы в ихтио-
логических исследованиях, а именно при расчете восста-
новленной массы кормового объекта – P. pectinata, по 
размерам его непереваренного хитинового скелета.  

Максимальная длина тела P. pectinata в Сасыке со-
ставила 8,5 мм (с учетом длины уропод – 10,7 мм), масса 
тела – 5 мг, что существенно больше значений, указан-
ных для популяций верхних плесов Куйбышевского 
водохранилища (Yakovlev and Yakovleva, 2012) и Кас-
пийского моря (Birshtejn et al., 1968; Morduhaj-
Boltovskoj, 1969). Кроме того, в Сасыке и количествен-
ные показатели этого вида значительно выше (Khalaim 
and Dzhurtubaev, 2015). По всей видимости, причиной 
этого является оптимальная для P. pectinata солоновато-
водная среда в водохранилище Сасык.  

Выводы  

Для постэмбрионального развития обоих полов ку-
мовых раков P. pectinata характерны четыре стадии: 
«manca», юношеская, предбрачная и брачная, сопровож-
дающиеся определенными морфологическими и мор-
фометрическими изменениями. Между циклами раз-
множения самки проходят еще одну, подготовительную 
(промежуточную) стадию; самцы погибают. Летом по-

ловое созревание наступает раньше, чем в другие, менее 
теплые сезоны.  

Между длиной тела и абсолютной плодовитостью 
P. pectinata обнаружена прямая пропорциональная зави-
симость. Со снижением температуры воды плодовитость 
повышается. Максимальное количество яиц отмечено 
весной 2014 г. – 160 экз., у самки длиной 8,0 мм (с учетом 
длины уропод – 10,2 мм). Средние показатели плодовито-
сти составили 22 ± 1 и 21 ± 1 экз. летом 2013 и 2014 гг., 
40 ± 2 и 32 ± 2 экз. осенью 2013 и 2014 гг., 72 ± 4 экз. вес-
ной 2014 г.; за вегетационный период 2014 г. – 42 ± 2 экз. 
Наименьшие яйценосные самки раков (4–6 мм) отмечены 
летом в оба года исследований, при доминировании раз-
мерной группы 4–5 мм. Наиболее крупные яйценосные 
самки (6,1–9,0 мм) обнаружены в весенних сборах, при 
доминировании размерной группы 6,1–7,0 мм.  

В водохранилище Сасык P. pectinata продуцирует 
как минимум две генерации в год. Пик размножения 
раков приходится на раннюю весну (март – апрель), что 
способствует восстановлению численности популяции 
после зимовки. Второй этап размножения (происходит в 
октябре – ноябре) менее интенсивный. Продолжитель-
ность жизни раков P. pectinata в водохранилище Сасык – 
около одного года.  

Зависимость индивидуальной массы P. pectinata от 
длины тела прямо пропорциональна и изменяется по 
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сезонам. Максимальная длина тела P. pectinata в Сасыке 
составила 8,5 мм (с учетом длины уропод – 10,7 мм), 
масса тела – 5 мг, что существенно больше значений, 
указанных для популяций верхних плесов Куйбышев-
ского водохранилища и Каспийского моря.  

Библиографические ссылки  

Abakumov, V.A. (ed.), 1992. Rukovodstvo po gidrobiologiches-
komu monitoringu presnovodnyh jekosistem [Guidelines for 
hydrobiological monitoring of freshwater ecosystems]. Gidro-
meteoizdat, SPb (in Russian).  

Alimov, A.F., 1989. Vvedenie v produkcionnuju gidrobiologiju [In-
troduction to production hydrobiology]. Gidrometeoizdat, Lvov 
(in Russian).  

Bǎcescu, M., 1992. Cumacea II (Fam. Nannastacidae, Diastylidae, 
Pseudocumatidae, Gynodiastylidae and Ceratocumatidae) 
[Cumacea II (Fam. Nannastacidae, Diastylidae, Pseudocumatidae, 
Gynodiastylidae and Ceratocumatidae)]. Crustaceorum Catalogus 
8, 175–468 (in Romanian).  

Berestovskij, E.G., Anisimova, N.A., Denisenko, S.G., Luppova, 
E.N., Savinov, V.M., Timofeev, S.F., 1989. Zavisimost’ mez-
hdu razmerami tela i massoj tela nekotoryh bespozvonochnyh i 
ryb Severo-Vostochnoj Atlantiki [The relationship between 
body size and weight of some invertebrates and fish of the 
North-East Atlantic]. Izdatel’stvo Kol’skogo Nauchnogo Centra 
Akademii Nauk SSSR, Apatity (in Russian).  

Berezina, N.A., Petryashev, V.V., 2012. Invasions of higher crusta-
ceans (Crustacea: Malacostraca) in waters of the gulf of Finland 
(Baltic Sea). Russ. J. Biol. Invasions 3(2), 81–91.  

Bij de Vaate, A., Jażdżewski, K., Ketelaars, H.A.M., Gollasch, S., 
van der Velde, G., 2002. Geographical patterns in range exten-
sion of Ponto-Caspian macroinvertebrate species in Europe. 
Can. J. Fish. Aquat. Sci. 59, 1159–1174.  

Birshtejn, A.J., Vinogradov, L.G., Kondakov, N.N., Kun, M.S., Asta-
hova, T.V., Romanova, N.N. (eds.), 1968. Atlas bespoz-
vonochnyh Kaspijskogo morja [Atlas of invertebrates of the Cas-
pian Sea]. Pishhevaja Promyshlennost’, Мoscow (in Russian).  

Cartes, J.E., Sorbe, J.C., 1996. Temporal population structure of 
deep-water cumaceans from the western Mediterranean slope. 
Deep-Sea Res. Pt I 43(9), 1423–1438.  

Corbera, J., San Vicente, C., Sorbe, J., 2000. Small-scale distribu-
tion, life cycle and secondary production of Cumopsis goodsir 
in Creixell Beach (western Mediterranean). J. Mar. Biol. Assoc 
UK 80(2), 271–282.  

Derzhavin, A.N., 1912. Kaspijskie jelementy v faune bassejna r. Volgi 
[Caspian elements in the fauna of the Volga River Basin]. Trudy 
ihtiologicheskoj laboratorii. Astrahan’: Upravlenie Kasp.-
Volzhskih rybnyh i tjulen’ih promyslov 2(5), 19–44 (in Russian).  

Duncan, T.K., 1984. Life history of Almyracuma proximoculi Jones 
and Burbank, 1959 (Crustacea: Cumacea) from intertidal fresh-
water springs on Cape Cod, Massachusetts. J. Crustacean Biol. 
4(3), 356–374.  

Filinova, E.I., Malinina, Y.A., Shlyakhtin, G.V., 2008. Bionvasions 
in macrozoobenthos of the Volgograd Reservoir. Russ. J. Ecol. 
39(3), 193–197.  

Frolova, L.A., Galanin, I.F., Nazarova, L.B., 2007. Invader species 
from the family Gobiidae (Pisces: Teleostei) in trophic chains of 
Kuibyshev water reservoir. In W. Rabitsch, F. Essl, F. Klingen-
stein (eds.), Biological Invasions – from Ecology to Conserva-
tion. Neobiota 7, pp. 233–238.  

Frost, S., Huni, A., Kershaw, W.E., 1972. Evaluation of a kicking tech-
nique for sampling stream bottom fauna. Can. J. Zool. 49, 167–173.  

Gusejnov, M.K., Kurgenjan, V.R., 1985. Donnaja fauna Dagestan-
skogo pribrezh’ja Srednego Kaspija [The bottom fauna of 
Dagestan coasts of the Middle Caspian]. Gidrobiologicheskij 
Zhurnal 21(2), 42–46 (in Russian). 

Harchenko, T.A., Timchenko, V.M., Ivanov, A.I., 1990. Bioproduk-
tivnost’ i kachestvo vody Sasykskogo vodohranilishha v us-
lovijah ego opresnenija [Bioproductivity and water quality of 
the Sasyk reservoir in conditions of its desalination]. Naukova 
Dumka, Kyiv (in Russian).  

Ioffe, C.I., 1974. Obogashhenie kormovoj bazy dlja ryb v vodo-
hranilishhah SSSR putem akklimatizacii bespozvonochnyh [En-
richment of forage fish in the reservoirs of the USSR through 
acclimatization of invertebrates]. Izvestija Gosudarstvennogo 
Nauchno-Issledovatel’skogo Instituta Ozernogo i Rechnogo 
Rybnogo Hozjajstva 100, 3–226 (in Russian).  

Ivanova, M.B., Vasilenko, S.V., 1987. Relationship between num-
ber of eggs, brood weight and female body weight in Crustacea. 
Int. Rev. Hydrobiol. 72(2), 144–169.  

Ivanova, N.O., 2010. Gidrologichnyj rezhym Sasyks’kogo vodoshovy-
shha [Hydrological regime of the Sasik reservoir]. Nauk. Zap. Ter-
nop. Nac. Ped. Univ. Ser. Biol. 43 (2), 213–215 (in Ukrainian). 

Jaume, D., Boxshall, G.A., 2008. Global diversity of cumaceans and 
tanaidaceans (Crustacea: Cumacea and Tanaidacea) in freshwa-
ter. Hydrobiologia 595(1), 225–230.  

Karatayev, A.Y., Mastitsky, S.E., Burlakova, L.E., Olenin, S., 2008. 
Past, current, and future of the central European corridor for 
aquatic invasions in Belarus. Biol. Invasions 10(2), 215–232.  

Khalaim, A.A., 2014a. Praktika primenenija podvodnoj sve-
tolovushki modeli H. Hangerforda dlja sbora donnyh bespoz-
vonochnyh v Sasykskom vodohranilishhe (Odesskaja oblast’) 
[The practice of using H. Hungerford underwater light traps for 
collection of benthic invertebrates of the Sasyk reservoir 
(Odessa region)]. In: O.V. Fedonenko (ed.), Suchasni problemy 
vykladannja ta naukovyh doslidzhen’ biologii’ u VNZ 
Ukrai’ny: Materialy I Vseukrai’ns’koi’ naukovo-praktychnoi’ 
konferencii’ [Modern problems of teaching and research biol-
ogy at the University of Ukraine]. Izdatel’stvo DNU, Dni-
propetrovsk, pp. 181–184 (in Russian).  

Khalaim, A.A., 2014b. Ponto-kaspijskaja reliktovaja fauna v Sasyk-
skom vodohranilishhe [Ponto-Caspian relict fauna in the Sasyk res-
ervoir]. In: V. Fil’ (ed.), Suchasnyj stan ta perspektyvy rozvytku 
bio- i agrocenoziv v umovah postijnogo tehnogennogo zabrudnen-
nja [Bio- and agrocenosises modern state and perspectives in the 
constant technogenic pollution circumstences]. Vydavnychyj Viddil 
Drogobyc’kogo Derzhavnogo Pedagogichnogo Universytetu imeni 
Ivana Franka, Drogobych, pp. 193–197 (in Russian).  

Khalaim, A.A., Dzhurtubaev, V.V., 2015. Kumovye raki (Crusta-
cea, Cumacea) vodohranilishha Sasyk [Cumaceans (Cumacea) 
of Sasyk reservoir]. Vіsn. Odes’k. Nac. Univ. Ser. Biol. 20(1), 
161–167 (in Russian).  

Kharchenko, T.A., 2004. Biodiversity of the Ponto-Caspian Relict 
Fauna in the Danube Basin (Review). Hydrobiological Journal. 
41(2), 57–79.  

Leppäkoski, E., Gollasch, S., Olenin, S. (eds.), 2002. Invasive 
aquatic species of Europe: Distribution, impacts and manage-
ment. Kluwer Publishers, Dordrecht.  

Lomakina, N.B., 1958. Kumovye raki (Cumacea) morej SSSR 
[Cumaceans (Cumacea) of the seas of USSR]. Izdatel’stvo AN 
SSSR, Moscow – Leningrad (in Russian).  

Martin, J.W., Davis, G.E., 2001. An updated classification of the 
recent Crustacea. Natural History Museum of Los Angeles 
County, Los Angeles.  

Morduhaj-Boltovskoj, F.D. (ed.), 1969. Opredelitel’ fauny Cher-
nogo i Azovskogo morej [Identification guide of the fauna of 
the Black and Azov Seas]. Naukova Dumka, Kyiv (in Russian).  

Olenin, S., Leppäkoski, E., 1999. Non-native animals in the Baltic 
Sea: Alteration of benthic habitats in coastal inlets and lagoons. 
Hydrobiologia 393, 233–243.  

Opalatenko, L.K., 1979. Pitanie i pishhevye otnoshenija bychka-
pesochnika i bychka-krugljaka v Severnom Kaspii [Feeding and 
food relationships of monkey goby and southern harvest fish in 
the northern Caspian Sea]. Gidrobiologicheskij Zhurnal 15(2), 
84–85 (in Russian).  

141 



Vìsn. Dnìpropetr. Unìv. Ser. Bìol. Ekol. 2016. 24(1) 
 

Orlova, M.I., Telesh, I.V., Berezina, N.A., Antsulevich, A.E., Maxi-
mov, A.A., Litvinchuk, L.F., 2006. Effects of nonindigenous spe-
cies on diversity and community functioning in the eastern Gulf 
of Finland (Baltic Sea). Helgoland Mar. Res. 2, 98–105.  

Pligin, J.V., Emel’janova, L.V., 1989. Itogi akklimatizacii bespoz-
vonochnyh Kaspijskoj fauny v Dnepre i ego vodohranilishhah 
[Results of the acclimation of invertebrate fauna of the Caspian 
in Dnepr River and its reservoirs]. Gidrobiologicheskij Zhurnal 
25(1), 3–11 (in Russian).  

Romanenko, V.D. (ed.), 2006. Metody gidroekologichnyh doslidz-
hen’ poverhnevyh vod [Hydroecological research methods of 
surface water]. Logos, Kyiv (in Ukrainian).  

Stepanenko, N.M., 1986. Formirovanie zoobentosa limana Sasyk v 
processe ego gidrotehnicheskih preobrazovanij [Formation of zoo-
benthos Sasyk estuary in the process of hydrotechnical transforma-
tions]. Gidrobiologicheskij Zhurnal 22 (1), 66–70 (in Russian).  

Vereshchaka, A.L., Anokhina, L.L., 2015. Biodiversity and diel 
variation of the benthohyponeuston: A case study of the North-
east Black Sea. Estuar. Coast. Shelf S. 167(20), 487–498.  

Voloshkevich, A.N., 1991. Osobennosti formirovanija i ra-
cional’nogo ispol’zovanija rybnyh zapasov opresnennogo vodo-
joma – Sasykskogo vodohranilishha [Features of formation and 
rational use of fish resources desalinated reservoir – Sasyk res-
ervoir]. Moscow (in Russian).  

Winberg, G.G. (ed.), 1968. Metody opredelenija produkcii vodnyh 
zhivotnyh [Methods for determining the production of aquatic 
animals]. Vysshaja Shkola, Minsk (in Russian).  

Yakovlev, V.A., Yakovleva, A.V., 2012. Kumovye rakoobraznye 
(Crustacea: Cumacea) v verhnih plesah Kujbyshevskogo 
vodohranilishha [Cumaceans crustaceans (Crustacea: Cumacea) 
in the upper reaches of the Kuibyshev Reservoir]. Uchenye 
Zapiski Kazanskogo Universiteta 154(2), 216–227 (in Russian).  

Yakovleva, A.V., Yakovlev, V.A., 2010. Modern fauna and quanti-
tative parameters of invasive invertebrates in zoobentos of up-
per reaches of the Kuybyshev Reservoir, Russia. Russian Jour-
nal of Biological Invasions 1(3), 232–241.  

Надійшла до редколегії 20.02.2016 

 

142 



Vìsn. Dnìpropetr. Unìv. Ser. Bìol. Ekol. 2016. 24(1) 
 

 

Вісник Дніпропетровського університету. Біологія, екологія.  
Vìsnik Dnìpropetrovs’kogo unìversitetu. Serìâ Bìologìâ, ekologìâ 

Visnyk of Dnipropetrovsk University. Biology, ecology.  
 

Vìsn. Dnìpropetr. Unìv. Ser. Bìol. Ekol. 2016. 24(1), 143–150.  
 

doi:10.15421/011617 
 

ISSN 2310-0842 print 
ISSN 2312-301X online 

 
www.ecology.dp.ua 

 
УДК 577.152+577.345  

Вплив гемічної гіпоксії на динаміку концентрацій ГФКБ  
у структурах мозку та сироватці крові щурів  

Т.І. Дука1, В.І. Чорна2
17 

1Університет Джорджа Вашингтона, Вашингтон, США  
2Дніпропетровський державний аграрно-економічний університет, Дніпропетровськ, Україна  

Досліджено ефекти дії гемічної гіпоксії на розподіл філаментної та розчинної форм ГФКБ у різних відділах та структурах го-
ловного мозку щурів (кора головного мозку, мозочок, гіпокамп, смугасте тіло, середній мозок, вароліїв міст) і сироватці крові щу-
рів. На основі кількісного аналізу вмісту ГФКБ у структурах головного мозку гіпоксичних щурів установлено, що гемічна гіпоксія 
викликає зміни внутрішньоклітинного вмісту двох форм білка, а також модифікацію їх співвідношення. Це дозволяє припустити 
не тільки виникнення змін кількості астрогліальних клітин, а й перебудову системи проміжних філаментів астроцитів. Рівень 
ГФКБ істотно змінювався в усіх мозкових утворах, що досліджуються вже в ранні терміни постгіпоксичного періоду. Спостере-
ження показали, що гемічна гіпоксія неоднаково впливає на експресію нейроспецифічного білка в різних структурах головного 
мозку щурів. Відмінності в експресії ГФКБ можуть бути викликані регіональними відмінностями астроцитарної клітинної попу-
ляції, а також їх внутрішніми особливостями, які визначають вірогідні відповіді на гіпоксичне пошкодження в різних функціона-
льно та морфологічно структурах мозку. Підвищення експресії досліджуваних форм білка можна пояснити посиленням астрогліа-
льної реактивності – особливістю мозку, що виявляється за різноманітних видів патологій ЦНС. Реактивні астроцити в таких 
випадках зазнають гіпертрофії та характеризуються підвищеним рівнем ГФКБ, що є раннім та вірогідним індикатором астрогліо-
зу. Вміст ГФКБ у сироватці крові статевозрілих щурів, які зазнали гіпоксичного впливу, може свідчити про вихід із пошкоджених 
астроцитів у кров’яне русло.  

Ключові слова: астроцитарні проміжні філаменти; імуноферментний аналіз; сироватка крові  
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This article clarifies the questions on study of hypoxic influence on distribution of filament and soluble forms of GFAP in various 
structures of the brain (neocortex, cerebellum, hippocampus, striatum, middle brain, pons) and blood of the rats. Quantitative analysis of the 
contents of GFAP in the brain structures of hypoxic rats has established that hemic hypoxia results in changes in intracellular levels of GFAP 
forms and also in updating their ratio, which allows one to assume not only a change in astroglial cells, but also testifies to reorganization in 
the system of intermediate filaments of astrocytes. The level of GFAP substantially changed in all cerebral formations, which was already 
investigated in the early terms of hypoxic period. Observations showed that hemic hypoxia exerted a varied influence on expression of 
neurospecific protein in the different structures of cerebrum of rats. Differences in expression of GFAP can be caused by the regional 
differences in astroglial cellular population, and also their internal features that define the possible answers to hypoxic damage in different 
functional and morphological structures of the brain. An increase in expression of the investigated form of protein can explain strengthening 
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of astroglial reactivity, a feature of the brain that appears in various types of pathologies of the CNS. Reactive asters in such exhibit 
hypertrophy and are characterized by an increased level of GFAP, which is an early and reliable indicator of astroglial pathology. 
An increase in expression of the investigated form of protein may be explained by strengthening of astroglial reactivity, a feature of the brain 
that appears in various types of pathologies of the CNS. The contents of GFAP in the blood of adult rats, as a result of the hypoxic influence 
received from it, can indicate a release of GFAP from damaged astrocytes in the blood flow.  

Keywords: astroglial intermediate filaments; ELISA; blood  

Вступ  

Гіпоксія як неспецифічний процес супроводжує 
патологічні стани головного мозку та може вносити знач-
ний вклад у їх розвиток. Радіаційна поразка головного 
мозку також викликає гіпоксичні ефекти, порушує крово-
постачання мозку (Moskalev, 1991). Результати експери-
ментів із вивчення впливу іонізуючого випромінювання 
(дія рентгенівських квантів на гемопротеїни та модельні 
порфірини) свідчать про те, що активні радикали, які 
утворюються за дії іонізації, впливають на високоспряже-
не порфіринове кільце, електронну структуру атома заліза 
гему, білкову глобулу (Erastov et al., 1991).  

Гемічна гіпоксія розвивається, як відомо, в результаті 
порушення процесу перенесення О2 кров’ю внаслідок 
зменшення в ній вмісту гемоглобіну або зниження його 
спроможності служити переносником О2. Характерна 
особливість гемічної гіпоксії – зменшення кисневої ємності 
крові. Найменше вивчений тип гемічної гіпоксії, за якого 
частина гемоглобіну (Hb) перетворюється на метгемо-
глобін (МetHb). Основна причина розвитку гіпоксії за 
метгемоглобінемії – зменшення кількості активного Hb, що 
бере участь у процесі перенесення О2 від легень до тканин. 
Дану форму гіпоксії не можна вважати «чистою», оскільки 
метгемоглобінутворювач не тільки впливає на зниження 
кисневої ємності крові (що є основною ознакою гемічної 
гіпоксії), а також може виявляти дію, що пригнічує 
біологічне окиснення, гальмує синтез дихальних фермен-
тів, викликає зміни дихального ланцюга, у прoцесах окис-
нення та фосфорилування (Gerginova et al., 1979).  

Дія гемічної гіпоксії, передусім, проявляється на стані 
ЦНС, серцево-судинної та дихальної систем, а також на 
багатьох біохімічних процесах в організмі, що уражають 
ферментні системи, які захищають гемоглобін від окис-
нення або каталізують відновлення метгемоглобіну. 
Реакція організму на гіпоксію, що при цьому розви-
вається, забезпечується також адренергічною та гіпофі-
зарно-адреналовою системами, які реалізують, неспеци-
фічну відповідь на цей вплив. За гіпоксії в організмі 
розвивається досить типова картина стадії «тривоги» – 
загального адаптаційного синдрому, в результаті чого мо-
білізуються різноманітні механізми захисту, мета яких – 
посилення неспецифічної резистентності клітин, тканин, 
організму в цілому до несприятливого впливу на них.  

З усіх тканин організму найчутливіші до кисневої 
недостатності – тканини головного мозку. Пошкодження 
енергетичного метаболізму, надлишкове виільнення амі-
нокислот, послідовна активація NMDA і К/Q рецепторів 
на клітинній мембрані, колапс мембранного іонного насо-
са, збільшення обміну мембран фосфоліпідів – це непов-
ний перелік реакцій, що входять до складу метаболічного 
каскаду, який індукується гіпоксією мозку (Shimada, 
1994). За дії гемічної гіпоксії відзначають високий рівень 
пероксидації ліпідів, причому з усіх видів гіпоксій за 
гемічної форми ці процеси відбуваються найінтенсивні-

ше, їх пов’язують із помітною акумуляцією катехоламі-
нів, дефіцитом антиоксидантної системи, зниженням ци-
тохром С активності. Гемічна гіпоксія викликає нейро-
логічний дефіцит і розлади мнестичних функцій. Астро-
цити відіграють ключову роль у нормальному функціо-
нуванні мозку, необхідні для активних нейрон-гліальних 
взаємодій у підтриманні гомеостазу (Miller et al., 2012). Ці 
функції стають помітними за умов відповіді ЦНС на пош-
кодження, у тому числі на гіпоксичне (Bakhot et al., 1991). 
Високий рівень глутамін синтетази виявлений в астроци-
тах, її ферментативна активність пов’язана зі специфіч-
ним глутаматним транспортером, працюючи у комплексі 
як частина глутамат/глутамін циклу, вони вилучають і про-
водять детоксикацію надлишкового глутамату, забезпечу-
ють нейрональні клітини глутаміном (Sonnewald et al., 
1997). Астроцити зберігають глікоген і потенційно мо-
жуть забезпечувати лактатом у результаті альтернатив-
ного енергетичного субстрату для нейронів у період 
відновлення для підтримання осмотичного оточення 
(Schurr et al., 1997). Астроглія продукує різноманітні 
цитокіни та фактори росту, що функціонують як 
медіатори імунної та запальної відповідей, можуть су-
проводжувати як нейротоксичний, так і нейропротек-
торний ефект. Високий рівень глутатіону, важливого 
антиоксиданта в ЦНС, виявлений в астроцитах, але не в 
нейронах. Таким чином, ці астроцитарні можливості та 
властивості можуть сприяти функціонуванню нейронів 
або, навпаки, загострювати нейрональну дисфункцію.  

Активація астроцитів характеризується гіперплазією 
та гіпертрофією клітин із посиленою ГФКБ імунореак-
тивністю, що показано для церебральной ішемії мозку 
щурів (Kindy et al., 1996). Однак інші дані показують 
раннє падіння ГФКБ реактивності в областях важкого 
ішемічного інсульту. Хоча відмінності серед ішемічних 
моделей, що використовували у багатьох дослідженнях, 
сприяють розбіжностям і надто суперечливі у виявлених 
астроцитарних відповідях.  

Посилення експресії ГФКБ в областях, які приляга-
ють до області інфаркту, первісно розглядалося винят-
ково як частина формування гліального рубця, що 
стримує та ізолює інфарктні тканини від непошкодже-
них тканин мозку та природно інгібує нейритний ріст. 
Ця точка зору була модифікована у зв’язку зі сприятли-
вими нейропротекторними та детоксикувальними вла-
стивостями реактивних астроцитів (Houle, 1992). Проте 
деякі дослідники вивчали астроцитарні модифікації у 
період ранньої відповіді (години) ішемічного інфаркту 
та взаємозв’язок із нейрональною смертю. Yamashita et 
al. (1996) продемонстрували, що швидка втрата ГФКБ 
мРНК у центральних ішемічних ділянках прямо 
відповідає втраті АТР. Таким чином автори досліджень 
припускають, що зниження експресії ГФКБ може бути 
результатом астроцитарної дисфункції. Результати за-
стосування моделі реперфузії гіпоксії у мозку щурів і 
дослідження Martin et al. (1997), проведені з використан-
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ням гіпоксі-ішемічної моделі на неонатальних порося-
тах, показують, що первісно відбувається зниження 
ГФКБ імунозабарвлення всередині області інфаркту 
після 10–12 годин відновлення.  

Проте точний тимчасовий інтервал зниження ГФКБ 
імунореактивності не вказаний. Пониження ГФКБ 
імунореактивності зумовлене реорганізацією ПФ, що 
відбувається паралельно зниженню мРНК ГФКБ (Duka et 
al., 2002). Точні механізми між деполімеризацією ГФКБ і 
наступною втратою імунореактивності, астроцитарною 
дисфункцією та остаточною смертю астроцитарних клітин 
ще не відомі. Одна із швидких постішемічних подій – на-
бряк клітин, названий цитотоксичною едемою (Hariri, 
1994), що відбувається у перші декілька годин після 
інсульту та залежить від тяжкості інсульту. Астроцитарний 
набряк – осмотичний наслідок споживання глутамату, лак-
тату, гідрогену та іонів калію, вивільнених із некротичних 
клітин – це причина деполімеризації ПФ і втрати ГФКБ 
імунореактивності. Це доведено із використанням антитіл 
до епітопів зібраних філаментів. Petito and Halaby (1993) 
пропонували подібне пояснення для зниження знов синте-
зованого ГФКБ в активованих астроцитах.  

Роль астроцитів, що сприяють нейрональному вижи-
ванню та відновленню після мозкового інсульту, пози-
тивна, оскільки вони захищають нейрони від апоптичної / 
некротичної загибелі в інфарктних ділянках мозку (Duka 
et al., 2009). Роль нейроглії у процесі набряку цікавить 
багатьох дослідників. Йдеться, в першу чергу, про 
відростки астроцитів, що беруть участь у формуванні 
ГЕБ. За гіпоксичного набряку мозку збільшується обсяг 
ядер гліальних клітин, збільшується кількість перива-
скулярних гліоцитів, кількість перинейрональних гліо-
цитів, навпаки, зменшується. Прийнято вважати, що, 
порівняно з нейронами, астроцити менш чутливі до гіпо-
ксії. Проте існують також інші дані. За циркуляторної 
гіпоксії модифікації нейрональних клітин мають вогни-
щевий характер, а найлабільніші астроцити набрякають 
уже на третій хвилині (Dong et al., 1999). Розглядаючи 
патолого-анатомічну картину інфаркту головного мозку, 
зважають на те, що гліальні клітини в осередку гинуть 
раніше, ніж нейрони.  

Увагу дослідників привертають особливості та реакції 
елементів астроглії на різноманітні види кисневого голо-
дування. З’ясувалося, що зупинка серця спричинює гіпер-
плазію астроглії у мозку загиблих (Sharma et al., 1992). Да-
ючи морфогістохімічну характеристику ішемічних інфар-
ктів мозку в гострій стадії інсульту у хворих атероскле-
розом, відмічали гіпертрофію астроцитів навколо осеред-
ку, появу дренажних форм. У підданих гіпобаричній гіпо-
ксії щурів в астроцитах помічали збільшення кількості та 
розмірів мітохондрій, підвищення вмісту гранул глікогену.  

Сигнали, що ведуть до стимуляції синтезу мРНК 
ГФКБ у пошкодженому мозку – характерна ознака ней-
ронального пошкодження або збудження NMDA 
рецепторів. Дослідженнями (Steward et al., 1991; Sherwood 
et al., 2010) доведений зв’язок між гліальною генною 
експресією та анормальною нейрональною активністю. 
Гіпоксія-ішемія може також прямо пошкоджувати астро-
цити та сприяти астроцитарній дисфункції або посилюва-
ти активацію ішемічного мозкового пошкодження. Нині 
це питання залишається невирішеним. Розуміння молеку-
лярних сигналів, що регулюють експресію ГФКБ, удоско-

налює наші можливості модифікувати астроцитарну від-
повідь зрілого мозку та мозку, що розвивається, на 
гіпоксичне пошкодження.  

Мета цієї статті – з’ясувати вплив експериментальної 
гемічної гіпоксії на вміст і перерозподіл філаментної та 
розчинної форм гліального фібрилярного кислого білка 
в морфофункціональних структурах головного мозку та 
сироватці крові шурів.  

Матеріал і методи досліджень  

Об’єкт досліджень – головний мозок і сироватка 
крові білих лабораторних щурів і щурів лінії Вістар 
різного віку. Після декапітації з головного мозку кон-
трольних і дослідних щурів виділяли такі структури: 
кору великих напівкуль, гіпокамп, смугасте тіло, мозо-
чок, середній мозок і вароліїв міст. Із них отримували 
білкові фракції для визначення концентрації ГФКБ. Усі 
операції в роботі з мозком виконували за 0 ºС.  

Для отримання очищеного препарату ГФКБ викори-
стовували білу речовину мозку (аутопсійний матеріал 
жертв нещасних випадків). Кров відстоювали одну го-
дину за кімнатної температури та центрифугували 20 хв 
за 3 000 об./хв. Сироватку крові використовували для 
визначення вмісту ГФКБ.  

Експериментальне моделювання гемічної гіпоксії. 
Гемічну гіпоксію моделювали, використовуючи нітрит 
натрію – класичний метгемоглобінутворювач. Нітрит 
натрію вводили інтраперитонально у вигляді 2% NaNO2, 
приготовленого на фізіологічному розчині (Duka et al., 
2000). Загальна кількість NaNO2 складала 900 мкг/кг ваги 
тварини. Контрольним щурам уводили фізіологічний роз-
чин в еквівалентному об’ємі. Ступінь гіпоксії тестували за 
концентрацією метгемоглобіну в крові щурів методом 
Евелліна та Меллоя.  

Методи виділення та очищення ГФКБ. Для 
виділення та очищення ГФКБ використовували 
аутопсійний матеріал жертв нещасних випадків через 8–
12 годин після загибелі. Перший етап очищення полягав 
у отриманні фракції збагаченої розчинною формою 
ГФКБ мозку шляхом диференційного центрифугування 
(Drozdov et al., 2009). Отриману фракцію, збагачену роз-
чинною формою ГФКБ, використали для подальшого 
очищення ГФКБ. Наступний етап очищення ГФКБ 
включав адсорбційну хроматографію, яку проводили з 
використанням гідроксилапатиту (Sigma, USA) та осад-
ження 30% сульфатом амонію. Хроматографію прово-
дили на колонці об’ємом 10 мл. Збагачену фракцію на-
носили зі швидкістю V = 8 мл/год. на колонку, 
урівноважену 0,05 М натрій-фосфатним буфером (рН = 
8,0). Після цього колонку промивали 8–10 об’ємами 0,05 
М натрій-фосфатного буфера (рН = 8,0). Елюцію ГФКБ 
проводили 0,1 М калій-фосфатним буфером (рН = 8,0). 
Вихід білків контролювали спектрофотометрично за 
довжини хвилі 280 нм. Результати очищення розчинної 
форми ГФКБ наведено в таблиці.  

Методи ідентифікації молекулярних форм ГФКБ. 
Отриману антисироватку до ГФКБ перевіряли на специифіч-
ність за допомогою перехресного імуноелектрофорезу та 
імуноблотингу після електрофорезу в поліакриламідному 
гелі (ПААГ) за присутності додецилсульфату натрію (ДСН).  
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Таблиця  
Результати очищення розчинної форми ГФКБ  

Фракція 
Об’єм 
фракції,  
мл 

Вміст за-
гального 

білка, мг/мл 

Вміст ГФКБ 
у фракціях, 
мг/мл 

Гомогенат білої речовини 
мозку людини 

45 15,50 0,65 

S1 після першого  
центрифугування 40   5,17 0,64 

S2 після центрифугування 
підкисленого S1 

55   1,39 0,00 

S3 20   1,89 0,39 
Фракція ГФКБ після хро-
матографії на гідроксил-
апатиті та осадження 30% 
сульфатом амонію 

2   0,48 0,41 

 

Електрофорез у ПААГ за присутності ДСН. Елек-
трофорез у поліакриламідному гелі (ПААГ) за присут-
ності додецилсульфату натрію ДСН проводили за Леммлі 
на пластині 180 х 160 х 1 мм. Склад диференціювального 
гелю: 5% T і 2% С, або 20% Т і 2% С; 0,375 M трис-HCl 
буфер (pH = 8,8), 0,1% SDS; 0,025% персульфату амонію, 
0,025% ТЕМЕД. У гель із високою концентрацією акріл-
амиду вводили гліцерин в остаточній концентрації 5% для 
запобігання нерівномірного розбухання гелю під час за-
барвлення та знебарвлення. Використали диференцію-
вальний гель із лінійним градієнтом акриламіду 5–17, 5% 
і зшивкою 2%. Градієнт створювали за допомогою 
змішувача. Після заливання обережно нашаровували во-
ду. Полімеризували гель не менше 60 хвилин. По завер-
шенні полімеризації шар води обережно видаляли, про-
мивали поверхню гелю буфером для концентрувального 
гелю та заливали його. Відстань між нижньою межею 
концентрувального гелю та дном «кишені» для нанесення 
зразка склала не більше 15 мм. Склад концентрувального 
гелю: 3% Т, 2,6% C, 125 mM трис-НСl (рН = 6,8), 0,1% 
ДСН, 0,025% ТЕМЕД, 0,025% персульфат амонію. Після 
закінчення полімеризації проби вносили в лунки (загальна 
концентрація білка на одну лунку не перевищувала 
100 мкг). Зразки розчиняли у буфері такого складу: 
62,5 mM трис-HCl буфер (рН = 6,8), 2,3% ДСН, 10% 
гліцерин, 0,05% бромфенолового синього, 100 mM 
дитіотрейтолу. Як електродний буфер використано роз-
чин, що містить 0,025 М трис-HCl (pH = 8,3), 0,192 M 
гліцин, 0,1% ДСН. Електрофорез поводили за 15 мА до 
проходження барвником гелю з метою зниження можли-
вої конвекції під час входження білка в гель; після цього – 
за 25–30 мА до підходу зони барвника до нижнього краю 
гелю. Після закінчення електрофорезу гель фіксували 
12,5% ТХУ. Забарвлення проводили розчином Кумассі  
R-250 за загальноприйнятою методикою. 

Імуноблотинг. Імуноблотинг (різновид імунофер-
ментного аналізу) вперше запропонований Towbin, як 
метод, що дозволяє проводити реєстрацію антигенів, 
поділених ДСН-електрофорезом у поліакриламідному 
гелі (ПААГ), за допомогою мічених антитіл. Після 
розподілу білків електрофорезом у ПААГ за присутності 
ДСН гелі обережно поміщали у прилад для блотингу з 
графітовими електродами на заздалегідь змочені буфе-
ром для перенесння на листи хроматографічного паперу. 
Для електроперенесення використали буферний розчин 
такого складу: 0,025 М трис, 0,192 М гліцин, 20% мета-

нол та 4М сечовина. Для поліпшення перенесення висо-
комолекулярних поліпептидів до буфера вносили ДСН 
(до 0,1%). Перенесення здійснювали на нітроцелюлоз-
ний папір за умов струму 250 мА, напруги – 60 V, протя-
гом 1,5 години.  

Для визначення молекулярної маси ділянку з мар-
керними білками після розподілу в ПААГ і перенесення 
на нітроцелюлозну мембрану (НЦМ) забарвлювали 0,1% 
спиртовим розчином амідо-чорного. Після закінчення 
електрофорезу нітроцелюлозну мембрану промивали 
чотири рази по 10 хв забуферним фізіологічним розчи-
ном (ЗФР) (pH = 7,2) для вилучення надлишку ДСН і 
метанолу. Вільні місця зв’язування блокували 5% БСА 
(Sigma, USA) або 10% розчином сухого молока.  

Виявлення антигенів на нітроцелюлозній репліці 
проводили непрямим методом. Нітроцелюлозу упро-
довж 12 годин за 4 ºС інкубували з антисироваткою про-
ти ГФКБ у розведенні 1 : 500. В інкубаційне середовище 
уводили твін-20 до 0,1% і 1% альбумін для ослаблення 
неспецифічного зв’язування. Після ретельного проми-
вання (6 разів по 10 хв) НЦМ інкубували з антитілами 
проти імуноглобулінів кролика, мічених пероксидазою 
хрону (у розведенні 1 : 3000) за 37 ºС упродовж 1,5 го-
дини. Після промивання репліку блота поміщали у роз-
чин субстрату: 5 мг 3,3-діамінобензидину (ДАБ) (Sigma, 
USA) в 0,1 М трис-HCL (pH = 7,4, 20 мл) із 70 мкл 3% 
перекису водню на 5–10 хвилин. Після проявлення смуг 
реакцію зупиняли, ретельно промиваючи НЦМ водою. 
Для посилення пероксидазної активності в субстрат 
уводили іони кобальту. Це сприяло також зміні кольорів 
пофарбованих смуг із коричневого на чорний або синій.  

Антисироватку до ГФКБ тестували методом 
імуноблотингу.  

Отримання фракції цитоскелетних білків мето-
дом диференціального центрифугування. Мозок після 
декапітації щурів ділили на кору великих півкуль, 
гіпокамп, смугасте тіло, мозочок, середній мозок, 
вароліїв міст. Фракції цитоскелетних білків отримували 
методом диференціального центрифугування.  

Методика непрямого неконкурентного імунофер-
ментного аналізу (ІФА) для визначення ГФКБ у фра-
кціях мозку. Імуноферментне визначення форм ГФКБ у 
фракціях мозкових структур проводили у два етапи. 
Перший етап – інгібування антигеном антитіл у рідкому 
середовищі. Другий – взаємодія суміші, що прореагувала 
на першому етапі, із сорбованим на твердій фазі антиге-
ном. Анти-ГФКБ імуноглобуліни, які зв’язалися, виявля-
ються після цього за допомогою вторинних противидових 
антитіл, кон’югованих пероксидазою хрону.  

Планшети для імуноаналізу (Медполимер, Санкт-
Петербург) сенсибілізували 18 годин за 4 ºС фракцією, 
збагаченою розчинною формою ГФКБ після хрома-
тографії на гідроксилапатиті в 0,05 М Na-карбонатному 
буфері (рН = 9,6). Після триразового промивання 0,01 М 
Na-фосфатним буфером з 0,15 М NaCl і 0,05% твін-20 
(рН = 7,4, ЗФР + Тв), вільні центри зв’язування, що за-
лишалися, блокували 1% розчином бичачого сироватко-
вого альбуміну (БСА) в ЗФР упродовж однієї години за 
37 ºС, а після цього планшети тричі промивали ЗФР + 
ТВ. Усі реагенти у цих і наступних операціях вносили в 
об’ємі 100 мкл у кожну лунку. Екстракти відділів мозку, 
що досліджено, у кінцевому розведенні інкубували про-
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тягом години за 37 ºС у пробірках із моноспецифічною 
антисироваткою до ГФКБ. Після цього суміш із пробірок 
переносили в лунки сенсибілізованого планшета та 
інкубували 18 годин за +4 ºС. Після триразового проми-
вання планшета ЗФР + ТВ у лунки вносили вторинні 
антитіла, мічені пероксидазою хрону (Sigma, США) у 
розведенні 1 : 4 000 та інкубували 1,5 години за 37 ºС.  

Досліджено екстракти антисироватки до ГФКБ і 
пероксидазні кон’югати розводили забуференим 
фізіологічним розчином, що містить 0,05% твін-20. 
Після інкубації планшети промивали ЗФР + ТВ і додава-
ли в кожну лунку по 100 мкл 0,05% розчину 
ортофенілендіаміну (Sigma, США) з 0,015% Н2О2 в 
0,1 М цитратно-фосфатному буфері (рН = 5,0).  

Реакцію зупиняли через 15 хв додаванням 50 мкл 
40% сірчаної кислоти. Оптичну щільність продуктів 
реакції вимірювали на мікроридері «Діагност» за дов-
жини хвилі 492 нм. Калібрувальну криву будували, ви-
користовуючи як стандарт збагачену розчинну форму 
ГФКБ (Берингер Манхейм, Німеччина). Вміст ГФКБ 
виражали в мкг/г тканини та мкг/мг загального білка.  

Умови проведення ІФА для визначення ГФКБ у 
сироватці крові. Планшети для ІФА (Costar, USA) 
сенсибілізували очищеним ГФКБ у 0,05 М натрій-
карбонатному буфері (рН = 9,6) у розведенні 1/80 об’ємом 
100 мкл у кожну лунку упродовж 18 годин за +4 ºС. Від 
білка, який не зв’язався, звільнювались триразовим про-
миванням сольовим 0,1 М натрій-фосфатним буфером 
(рН = 7,2), що містив 0,05% Твін-20 (промивний буфер). 
Незайняті активні центри зв’язування на планшеті блоку-
вали бичачим сироватковим альбуміном у 0,1 М натрій-
фосфатному буфері (рН = 7,2) і знову тричі промивали.  

Проби сироватки крові в кінцевому розведенні 1/16 
інкубували упродовж години за 37 ºС у пробірках із 
моноспецифічною антисироваткою до ГФКБ у 
кінцевому розведенні 1/2 000.  

Суміш проби, що досліджували, з антисироваткою до 
ГФКБ після попередньої інкубації вносили в лунки сен-
сибілізованого антигеном планшета та інкубували упро-
довж 2 годин за 37 ºС. Після триразового промивання 
планшетів у лунки вносили по 100 мкл антитіл до імуно-
глобулінів кролика, кон’югованих із пероксидазою хрону 
у розведенні 1 : 500 та інкубували протягом години за 37 ºС. 
Після триразового промивання у лунки вносили по 
100 мкл субстратної суміші для пероксидази: 0,05% орто-
фенілендіамін з 0,015% Н2О2 у цитратно-фосфатному 
буфері (рН = 5,0). Через 15 хвилин реакцію зупиняли до-
даванням 50 мкл 40% сірчаної кислоти. Оптичну щіль-
ність вимірювали на мікрорідері КАИ-Ц-01 за довжини 
хвилі 492 нм. Для побудови калібрувального графіка ви-
користовували очищений нами ГФКБ, а також ГФКБ із 
мозку бика (Берингер Манхейм, Німеччина). Чутливість 
методу – 1 нг/мл.  

Метод визначення вмісту метгемоглобіну в крові 
щурів. Концентрацію метгемоглобіну (MetHb) визначали 
методом Евелліна та Меллой. До 10 мл фізіологічного 
розчину додавали 0,2–0,3 мл крові, взятої на цитраті 
натрію, центрифугували за 3 000 об./хв упродовж 20 хв. 
До отриманого відстою додавали 6 мл дистильованої во-
ди та залишали на 30–60 хв для гемолізу еритроцитів. 
Після цього до отриманого гемолізату додавали 4 мл 

0,1 М фосфатного буфера (рН = 6,8) та центрифугували за 
6 000–7 000 об./хв упродовж 20 хв.  

Прозорий гемолізат зливали та ділили на дві рівні 
порції, в одну з яких відразу ж додавали 5 мг сухого 
К3[Fe(CN)6] і залишали на 10 хв. Кожну з порцій фото-
метрували за довжини хвилі 630 нм до і після додавання 
до них розчину ціаніду. Як контрольний розчин викори-
стано дистильовану воду та дистильовану воду, яка 
містила 5 мг сухого К3[Fe(CN)6]. У результаті одержува-
ли величини Е1 (оптична щільність проби, що містить 
MetHb у тій концентрації, в якій він був у крові), Е2 (оп-
тична щільність проби, в якій весь наявний MetHb пе-
рейшов у форму MetHbCN), Е3 (оптична щільність про-
би, в який вмістMetHb складає 100%) і Е4 (оптична 
щільність проби, в якій весь MetHb перейшов у форму 
MetHbCN). Розрахунок відносної кількості MetHb про-
водили за формулою:  

E E

E E
1 2

3 4




 100:MetHb%.  

Визначення загального білка у фракціях мозку про-
водили методом Лоурі (Lowry et al., 1951) і Бредфорд 
(Gotham et al., 1988). Як стандарт використали сироват-
ковий альбумін бика на відповідному буфері.  

Статистичну обробку результатів проводили із за-
стосуванням програми Statistica 8.0. Відмінності між 
вибірками вважали вірогідними за Р < 0,05.  

Результати та їх обговорення 

Вплив гемічної гіпоксії на розподіл філаментної та 
розчинної форм ГФКБ у структурах головного мозку 
щурів. Із метою визначення впливу експериментальної 
гемічної гіпоксії на систему проміжних філаментів астро-
цитів проведено імуноферментне дослідження форм 
ГФКБ у структурах головного мозку гіпоксичних щурів. 
Викликана в результаті уведення нітриту натрію гемічна 
гіпоксія спричинювала підвищення вмісту у крові мет-
гемоглобіну. Його рівень склав 25–28%, що свідчить про 
розвиток у щурів гемічної гіпоксії середньої тяжкості.  

Аналізуючи дані про вміст філаментної форми ГФКБ 
у результаті дії гемічної гіпоксії в головному мозку до-
рослих щурів, слід зазначити, що рівень досліджуваного 
білка істотно змінювався в усіх досліджуваних мозкових 
утвореннях. Особливо чітко це виявилося на 12-ту добу 
(рис. 1). Привертає увагу те, що встановлені зрушення в 
цілому мають подібний характер у різних структурах го-
ловного мозку. Закономірність змін експресії даного нейро-
специфічного білка у динаміці постгіпоксичного періоду 
виявляється у вірогідному та планомірному збільшенні 
концентрації ГФКБ, починаючи з перших етапів спосте-
режень (через 24 години) при зіставленні з контролем. 
Привертає увагу той факт, що найвиразніші зрушення ви-
явлені у тканині кори головного мозку, в мозочку та серед-
ньому мозку. У цитоскелетній фракції фронтальної кори 
вміст ГФКБ збільшувався через 24 години з 10,6 ± 1,38 мкг/г 
тканини до 17,9 ± 0,71 ( +69,3%), згодом на 12-ту добу – 
до 24,0 ± 1,18 ( +128,8%). Зміни концентрації досліджу-
ваного білка в середньому мозку, мозочку та смугастому 
тілі згодом на 6-ту добу були дещо більшими, ніж у корі 
головного мозку. Приріст вмісту ГФКБ у цей період спо-
стережень складав 31,9, 131,3 та 96,3% відповідно.  
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Рис. 1. Вплив гемічної гіпоксії на зміни філаментної форми ГФКБ (% від контролю) в головному мозку щурів:  

А – кора головного мозку, Б – гіпокамп, В – смугасте тіло, Г – середній мозок, Д – мозочок, Ж – вароліїв міст;  
* – вірогідна відмінність від контрольних значень (Р < 0,05)  

Зміни рівня гліального фібрилярного кислого білка у 
смугастому тілі та гіпокампі мали інший характер. 
Особливість для смугастого тіла полягала у зниженні 
концентрації ГФКБ через 24 години на 46,1% із наступ-
ним його істотним підвищенням через 6 діб з 37,9 ± 1,24 
до 74,4 ± 2,74 ( +96,3%), через 12 діб з 43,1 ± 3,66 до 94,6 ± 
6,60 ( +119,1%). Особливість зрушень концентрації 
білка, що досліджується, для гіпокампа полягала у тому, 
що за умов підвищення його вмісту через одну добу 
постгіпоксичного періоду на 36,6%, у подальшому 
відбувалося вірогідне зниження концентрації ГФКБ і че-
рез 12 діб цей показник знизився на 40,2%.  

Закономірність змін концентрації розчинної форми 
ГФКБ мала дещо інший характер (рис. 2). Оцінюючи її, 
необхідно підкреслити, що в різних структурах головного 
мозку вона була неоднаковою. Подібний характер із 
філаментною формою ГФКБ мали зміни розчинної фор-
ми білка в гіпокампі та мозочку гіпоксичних щурів. У 
мозочку (рис. 2) через 24 години вміст розчинного ГФКБ 
достовірно підвищувався з 6,3 ± 0,46 до 12,4 ± 1,50 мкг/г 
тканини ( +96,5%). На 6-ту добу постгіпоксичного 
періоду параметр істотно зростав порівняно з контроль-
ними значеннями (приріст склав 391,1%). У пізні терміни 
(через 12 діб) рівень ГФКБ зростав із 10,0 ± 1,63 до 50,3 ± 
2,76 ( +400,2%). Аналогічні зміни виявлені в гіпокампі 
гіпоксичних щурів, де приріст вмісту ГФКБ на 12-ту добу 
постгіпоксичного періоду склав 240,6%. Зміни вмісту 
розчинного ГФКБ у смугастому тілі через 24 години були 
дещо чіткішими, ніж у всіх інших досліджених структу-
рах мозку. Приріст вмісту ГФКБ склав 350,0% у цей 
період спостережень. Через 12 діб зміни були менш ви-
раженими порівняно з гіпокампом і мозочком.  

Особливість зміни рівня ГФКБ у розчинній фракції 
тканини кори головного мозку гіпоксичних щурів – його 
істотне збільшення тільки на 12-ту добу спостережень з 
4,5 ± 0,39 мкг/г тканини до 28,5 ± 1,30 ( +529,5%) (Р < 
0,001). У варолієвому мості рівень розчинного ГФКБ 
мав тенденцію до зниження, на 12-ту добу постгіпо-

ксичного періоду концентрація ГФКБ склала 7,7 ± 0,64  
( –74,3%). Аналогічні зміни спостерігали в розчинній 
фракції, отриманій із тканини середнього мозку. Однак 
вони, порівняно з варолієвим мостом, були не настільки 
виражені. Зниження вмісту ГФКБ до 12-ї доби постгіпо-
ксичного періоду досягало 15,8 ± 1,49 мкг/г тканини, що 
було вірогідно нижче за контрольні показники (на 34,3%).  

Вплив гемічної гіпоксії на вміст ГФКБ у сироватці 
крові щурів. Визначення антигенів мозку має практичне 
значення для оцінки деяких ланцюгів патогенезу пош-
коджень нервової системи. В організмі в нормі відсутня 
імунологічна толерантність до мозкової тканини, яку 
гематоенцефалічний (ГЕБ) бар’єр захищає від імуноло-
гічного конфлікту. У патогенезі низки критичних станів 
за впливу різних факторів може порушуватись захисна 
функція ГЕБ, внаслідок чого виникає фізіологічна неаде-
кватність проникливості бар’єрних утворень, що сприяє 
проникненню НСБ у кров. Цікавий і той факт, що 
гіпоксичні ефекти порушують кровопостачання мозку та 
можуть сприяти порушенню проникності ГЕБ. У зв’язку 
із цим ми встановили вміст ГФКБ у сироватці крові щурів 
у динаміці постгіпоксичного періоду.  

Аналізуючи дані кількісного визначення нейроспе-
цифічного білка ГФКБ у сироватці крові контрольної 
групи щурів і щурів, які зазнали дії гемічної гіпоксії 
(рис. 3), слід відзначити вірогідну різницю в концентра-
ції цього білка. В нормі нейроспецифічні білки практично 
не виявляються або виявляються у слідовій кількості у 
сироватці крові. У контрольній групі щурів вміст ГФКБ у 
сироватці крові складав 4,25 нг/мл. Це узгоджується з 
літературними даними, які зазначають, що у сироватці 
крові інтактної групи щурів концентрація ГФКБ складає 
близько 4 нг/мл. Вміст досліджуваного астрогліального 
білка через одну добу після експерименту підвищувався 
до 18,5 ± 0,97 нг/мл, через 6 діб цей показник складав 17,3 ± 
0,85, через 12 діб рівень ГФКБ продовжував залишатися 
підвищеним, але не відрізнявся від попередніх 
досліджуваних строків (18,5 ± 0,93 нг/мл).  
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Рис. 2. Вплив гемічної гіпоксії на зміни розчинної форми ГФКБ (% від контролю) в головному мозку щурів:  
А – кора головного мозку, Б – гіпокамп, В – смугасте тіло, Г – середній мозок, Д – мозочок, Ж – вароліїв міст;  

* – вірогідна відмінність від контрольних значень (Р < 0,05)  

Іншими словами, аналізуючи дані імуноферментного 
визначення ГФКБ у сироватці крові щурів, які зазнали 
впливу гемічної гіпоксії, встановили, що концентрація 
ГФКБ була підвищеною, а динаміка змін вмісту цього 
білка не відрізнялася залежно від тривалості постгіпо-
ксичного періоду.  

Визначений нами підвищений рівень ГФКБ у сиро-
ватці крові гіпоксичних щурів може вказувати на те, що 

дія гемічної гіпоксії може бути основним порівняно з 
іншими фактором у формуванні порушення проникності 
гематоенцефалічного бар’єру (ГЕБ). Різний ступінь підви-
щення концентрації ГФКБ у сироватці крові може бути 
результатом деструктивних процесів у тканинах мозку; 
порушення стану центральних нейротрансмітерних сис-
тем та зміна функціонування гематоенцефалічного бар’є-
ру може також сприяти елімінації НСБ до кров’яного русла.  
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Рис. 3. Вміст ГФКБ у сироватці крові щурів (а) та імуноблотинг сироватки крові щурів-самок (б),  
які зазнали дії гемічної гіпоксії: * – вірогідна відмінність від контрольних значень (Р < 0,05)  

Розглянемо дві причини, в результаті яких астроци-
тарний маркер може елімінувати в кров. По-перше, по-
силення астрогліальної реактивності – особливість моз-
ку, що виявляється також за різноманітних видів 
патологій ЦНС. У головному мозку неонатальних і до-
рослих тварин ГФКБ-імунореактивність – надійний 
маркер астрогліозу, який корелює з ультраструктурними 
проявами реактивних астроцитів. По-друге, деградація 
цього білка внаслідок посилення неспецифічного Са2+-

залежного протеолізу, в результаті якого утворюються 
низькомолекулярні деривати, імовірність проходження 
яких через ГЕБ значно вища, ніж у інтактної форми 
ГФКБ. Визначено вищу проникність ГЕБ у ембріонів і 
новонароджених порівняно з дорослим організмом. 

Проте підвищений вміст ГФКБ у крові вказує не 
тільки на модифікацію функціонування ГЕБ і збільшення 
його проникності, а і на можливі порушення розвитку 
ЦНС, оскільки астрогліальні клітини модулюють нейро-
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нальну диференціацію. Отримані результати підвищеного 
вмісту ГФКБ у сироватці крові нащадків від опромінених 
та гіпоксичних щурів свідчать про модифікацію функцій 
ГЕБ і можливі порушення нервової системи в результаті 
дії гемічної гіпоксії.  

Висновки  

Нітритна метгемоглобінемія середньої тяжкості 
спричиняє зміни концентрації філаментної та розчинної 
форм ГФКБ, а також їх співвідношення у структурах го-
ловного мозку дослідних щурів. Установлено збільшення 
філаментної форми ГФКБ у корі головного мозку, в мо-
зочку та середньому мозку в 2,3, 2,6, 1,8 раза відповідно. 
Зміни концентрації розчинної форми ГФКБ спостерігали 
в усіх відділах і структурах мозку гіпоксичних щурів.  

Установлено наявність ГФКБ у сироватці крові 
статевозрілих щурів, які зазнали гіпоксичного впливу, 
що може свідчити про зміни проникності ГЕБ в експе-
риментальних тварин. Отримані результати дозволяють 
розглядати даний нейроспецифічний білок як маркер 
оцінки ступеня тяжкості та спрямованості перебігу 
патологічних станів у головному мозку.  

Динаміка змін концентрації ГФКБ у сироватці крові у 
постгіпоксичний період можливо відбувається або за ра-
хунок посилення експресії цього білка в мозку за дії 
гемічної гіпоксії, або за рахунок протеолітичної деграда-
ції, у результаті якої утворюються низькомолекулярні 
деривати. Імовірність проходження останніх через ГЕБ 
значно вища, ніж імовірність проходження через ГЕБ 
інтактною недеградованою формою ГФКБ. Відмічене 
зростання вмісту розчинної форми ГФКБ за дії гемічної 
гіпоксії може бути підтвердженням даної гіпотези.  

Аналізуючи дані імуноферментного визначення 
ГФКБ у сироватці крові щурів, які зазнали впливу 
гемічної гіпоксії, слід підкреслити, що концентрація 
ГФКБ була підвищеною, а динаміка змін вмісту цього 
білка не відрізнялася залежно від тривалості постгіпо-
ксичного періоду. Як показано в низці експерименталь-
них та клінічних досліджень, визначення ГФКБ у 
сироватці крові та в СМЖ може мати діагностичний 
характер у випадках пошкодження мозку, в тому числі в 
разі пошкодження ЦНС плоду та новонародженого.  
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Реакція мікробіоти ґрунту на дію важких металів  
у зоні впливу залізничного транспорту  

Н.Ю. Бобрик1, М.В. Кривцова1, В.І. Ніколайчук1, І. Волощук2
18 

1ДВНЗ «Ужгородський національний університет», Ужгород, Україна  
2Університет Матея Бела, Банська Бистриця, Словацька Республіка  

Виявлено закономірності перебудови мікробних ценозів ґрунтів територій, що перебувають у зоні впливу залізничної лінії Чоп – 
Ужгород – Самбір (у межах Закарпатської області). У ґрунтах, наближених до залізничних колій, відбувається зміна співвідно-
шення мікробних угруповань ґрунту, яка характеризується зниженням кількості азотфіксаторів, мікроміцетів, олігонітрофілів, 
амілолітичної та педотрофної мікрофлори порівняно з контролем. Відбувається підвищення кількості амоніфікаторів за рахунок 
спорової мікробіоти та ентеробактерій. У лучних і буроземних ґрунтах кількість олігонітрофілів, міксобактерій та амілолітичних 
бактерій закономірно знижується з віддаленням від залізничної колії у зв’язку з підвищеною кислотністю ґрунтів і поліметалічним 
забрудненням рухомими формами важких металів. За результатами кореляційного аналізу встановлено середні та сильні кореля-
ційні зв’язки між кількістю еколого-трофічних груп мікроорганізмів та вмістом кислоторозчинних форм свинцю. У ґрунтах усіх 
моніторингових ділянок найчутливішу реакцію на вміст важких металів проявили азотфіксатори та мікроскопічні гриби.  

Ключові слова: залізничні колії; кислоторозчинні форми важких металів; ґрунтова мікробіота; еколого-трофічні групи мікроорганізмів  

Response of soil microflora to impact of heavy metals  
in zones of influence of railway transport  

N. Bobryk1, M. Kryvtsova1, V. Nikolajchuk1, I. Voloshchuk2 
1Uzhgorod National University, Uzhgorod, Ukraine  

2University of Matej Bel, Banská Bystrica, Slovak Republik  

Monitoring research on the areas intensively and continuously affected by technogenic loading has remained topical until nowadays. 
The soil as a basic component of many ecosystems, including the structure of its microbial cenoses, remains an informative index of a 
system’s overall stability. The areas affected by railway transport have been scarcely studied. Due to the above, the aim of this work has been 
to establish the transformation regularities of soil microbial cenoses of territories close to railways and to establish the groups of 
microorganisms that are a sensitive criterion of technogenic vehicular influence. For the purpose of microbiological research, soil samples 
were taken at different distances from the railway track (0, 25, 50, 100 and 250 m) within five monitoring sections of the Tchop – Uzhhorod – 
Sambor railway (in the territory of Zakarpatska oblast). The number of ecological trophic groups was identified by means of inoculation on 
nutrient media using the method of serial dilution of soil suspensions. The research showed that in all types of soils that were adjacent to 
railway tracks, the number of ammonifiers and spore microbiota was high due to the high content of heavy metals (beyond the background 
levels). Besides, the bacterial microflora on beef-extract agar was characterized by homogeneity with domination of enteric bacteria and 
spore bacteria. Simultaneously, the numbers of nitrogen-fixing microorganisms, micromycetes, oligonitrophils, amylolytic and pedotrophic 
microflorae were shown to be low compared to the control. Farther from the railway track, pigmental species of bacteria appeared in the soil 
samples, attesting to the activity of self-purification processes. Correlation analysis of the data showed that the soil microbiota of the railway-
side areas was undergoing changes as affected by heightened contents of heavy metals. Existence of medium and close connections was 
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established between the number of microorganisms of ecological trophic groups and the content of acid-soluble lead forms at the levels of 
0.72–1.72 maximum permissible concentrations. It was the nitrogen-fixing microorganisms and microscopic fungi that showed a fast 
response to heavy metals, which was an indication of their possible use as indicators of the ecological state of technogenically transformed 
soils.  

Keywords: railway tracks; acid-soluble forms of heavy metals; soil microbiota; ecological trophic groups of microorganisms  

Вступ  

В умовах інтенсифікації техногенного навантаження 
на довкілля біологічна індикація набуває дедалі більшої 
актуальності (Kulbachko et al., 2011; Tsvetkova et al., 2016). 
Здійснення об’єктивної екологічної оцінки біогеоценозів 
можливе за умови поєднання фізико-хімічних методів із 
біоіндикаційними (Andrejuk et al., 2001; Nikolajchuk, 2004; 
Brygadyrenko, 2006; Zemlianyi, 2014; Belokon, 2015; Bry-
gadyrenko and Ivanyshyn, 2015). Одним з основних 
критеріїв біотестування у системі екологічного 
моніторингу довкілля виступає інтенсивність перебігу 
біологічних процесів у ґрунтах, зокрема, структура 
мікробних угруповань (Brookes, 1993; Andrejuk et al., 
2001). Вивчення поширення угруповань мікроорганізмів 
антропогенно порушених ґрунтів дає інформацію не 
тільки про ступінь їх деградації, а і про екологічний стан 
досліджуваних екосистем у цілому. На біоценотичному 
рівні організації живого реакція ґрунтової мікробіоти на 
антропогенні забруднювачі виражається у зміні її 
кількісного та якісного складу (Andrejuk et al., 2001). Ви-
нятково висока інформативність мікробіологічних 
показників дає змогу всебічно оцінювати спрямованість 
трансформації речовини у ґрунтових умовах (Margesin et 
al., 2000; Nikolajchuk, 2004; Hinojosa et al., 2009). Суттєва 
перебудова структури мікробоценозів ґрунту 
супроводжується зменшенням їх таксономічного 
різноманіття та появою нових домінантів. Мікробіо-
логічні показники застосовують у моніторингу ґрунтів за 
умов тривалого антропогенного навантаження. Вони доз-
воляють визначити глибину впливу вже на ранніх стадіях 
сукцесій мікробоценозів з інтегральною оцінкою стану 
ґрунту (Andrejuk et al., 2001).  

На теренах України питання впливу залізничного 
транспорту на довкілля залишається маловивченим. Три-
вале функціонування залізничного транспорту в умовах 
Закарпаття може виступати джерелом забруднення ґрун-
тів кислоторозчинними формами важких металів (ВМ) 
(Zn, Ni, Pb, Cu) (Bobryk, 2015). Виявлено суттєву перебу-
дову мікробних ценозів ґрунту на прикладі призалізнич-
них територій м. Чоп (Nikolajchuk et al., 2009) та смт. Ве-
ликий Березний (Bobryk et al., 2012). Численні публікації 
свідчать про чутливість мікробного ценозу до забруднен-
ня важкими металами (Kozdrój, 1995; Andrejuk et al., 2001; 
Rajapaksha et al., 2004; Frey et al., 2006; Gülser and Erdoğan, 
2007; Chien, et al., 2008; Halász, et al., 2008; Epelde et al., 
2010; Płaza et al., 2010; Zhang, et al., 2010; Lenart and 
Wolny-Koładka, 2012). Однак більшість досліджень спря-
мована на визначення реакції ґрунтової мікробіоти на 
штучно створені високі дози ВМ в умовах лабораторного 
експерименту, не враховуючи природні ґрунтово-кліма-
тичні умови екотопу ґрунтових мікробіоценозів. Мета цієї 
статті – виявити перебудову мікробних угруповань ґрун-
ту, який перебуває у зоні тривалого впливу залізничного 
транспорту Закарпатської області, та виокремити групи 

мікроорганізмів, які найчутливіше реагують на вплив 
техногенного транспортного навантаження.  

Матеріал і методи досліджень  

Ґрунти для досліджень відбирали протягом 2013–2015 рр. 
у межах п’яти моніторингових ділянок (околиці м. Чоп, 
м. Ужгород, м. Перечин, смт. Великий Березний та с. Во-
лосянка) на різних відстанях від залізничних колій 
магістралі Чоп – Ужгород – Самбір (0, 25, 50 і 100 м). 
Ґрунти, відібрані на відстані 250 м від залізничної колії, 
приймали за контроль. Аналіз мікробного ценозу ґрунту 
проводили з використанням диференційно-діагностичних 
живильних середовищ методом серійних розведень 
ґрунтової суспензії. Для визначення кількості амоніфіка-
торів використовували м’ясопептонний агар (МПА), 
актиноміцетів та мікроорганізмів, що мінералізують 
мінеральні форми азоту (амілолітичних) – крохмаль-амі-
ачний агар (КАА), міксобактерій – картопляний агар, мік-
роскопічних грибів – середовище Сабуро, оліготрофів – 
голодний агар (ГА), олігонітрофілів – середовище Ешбі, 
педотрофів – ґрунтовий агар (ГрА), бактерій групи киш-
кової палички (БКГП) – середовище Ендо. Підрахунок 
колоній та вивчення морфологічних, культуральних вла-
стивостей виділених ізолятів проводили загальноприйня-
тими мікробіологічними методами (Zvjagincev, 1991). 
Кількість мікроорганізмів виражали в колонієтвірних 
одиницях (КУО) на один грам абсолютно сухого ґрунту з 
урахуванням коефіцієнта вологості та розведення ґрунто-
вої суспензії. Відносну кількість азотобактера визначали 
методом аплікації ґрунтових грудочок на середовищі 
Ешбі. Результат виражали у відсотках оброслих грудочок 
ґрунту до загальної їх кількості.  

Оцінку достовірних відмінностей у кількості мікро-
організмів проводили методом ANOVA. Результати 
порівняння багатьох вибірок оцінювали за допомогою 
тесту Тьюкі. Відмінності були визнані статистично зна-
чущими за Р < 0,05.  

Результати та їх обговорення  

Структура мікробіоти ґрунту призалізничних 
територій. Кількісний аналіз мікробного угруповання 
проводили шляхом виявлення та підрахунку морфо-
культуральних типів окремих еколого-трофічних груп 
мікроорганізмів. Мікробіологічний аналіз лучних ґрун-
тів призалізничних територій м. Чоп показав, що за умов 
тривалого впливу залізничного транспорту відбувається 
перебудова мікробного ценозу. Еколого-геохімічне об-
стеження ґрунтів показало, що зона 0–100 м від 
залізничної колії характеризується підвищеним вмістом 
кислоторозчинних форм ВМ, який перевищує фонові 
показники в 1,01–2,89 раза. Кислотність ґрунту колива-
ється у широких межах (рНсол = 4,78–7,07). При цьому 
ґрунти, відібрані на відстані 25, 100 та 250 м від 
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залізничної колії, характеризуються слабко- та середнь-
окислою реакцією (рН = 4,68, 5,40 та 4,78 відповідно).  

Виявлено достовірне підвищення кількості амоніфі-
каторів, олігонітрофілів та амілолітичних мікроорганізмів 
на відстані 0–100 м від залізничної колії порівняно з кон-
тролем (Р < 0,05). Найбільшу кількість амоніфікаторів 
виявлено на відстані 25 та 50 м від залізничної колії (12,09 ± 
1,07 і 12,75 ± 0,95 млн КУО/г абсолютно сухого ґрунту 
відповідно), що удвічі більше, ніж у ґрунті контрольної 
ділянки (6,75 ± 0,35 млн КУО/г). У випадку посіву зразків 
забруднених ґрунтів на середовище МПА переважали ен-
теробактерії та спорова мікробіота. Аналогічно найбільшу 

кількість олігонітрофілів виявлено на відстані 25 та 50 м 
від залізничної колії (6,07–6,24 млн КУО/г), а на відстані 
100 та 250 м від залізничної колії їх кількість зменшується 
у 3–5 разів (рис. 1). Кількість міксобактерій суттєво пере-
вищувала контрольні показники на відстані 0–50 м від ко-
лії. Ґрунти контрольної ділянки володіли слабокислою реак-
цією (рНсол = 4,78), що ймовірно лімітує кількість міксо-
бактерій та амілолітичної мікробіоти. Кількість мікромі-
цетів і педотрофів поступово збільшувалась на віддаленні 
від залізничної колії (Р < 0,05). Зниження кількісних показ-
ників педотрофної мікрофлори збігається з високим вмістом 
виявлених кислоторозчинних форм Pb на рівні 1 ГДК (0 м).  

а  б  

в  г  

д  

Рис. 1. Мікробний ценоз ґрунту  
призалізничних екосистем:  

а – м. Чоп, б – м. Ужгород, в – м. Перечин,  
г – смт. Великий Березний, д – с. Волосянка;  

літерами а–d позначено статистично достовірні відмінності 
кількості мікроорганізмів (Р < 0,05);  

М ± m, n = 9; еколого-трофічні групи мікроорганізмів:  
1 – амоніфікатори, 2 – мікроміцети, 3 – олігонітрофіли,  
4 – актиноміцети, 5 – амілолітичні, 6 – міксобактерії,  

7 – спорові, 8 – оліготрофи, 9 – педотрофи, 10 – БГКП  

 

Під час дослідження ґрунтів м. Ужгород виявлено 
акумуляцію кислотозчинних форм Cu, Pb, Zn, Ni на 
відстані 25–50 м і підвищену кислотність (рНсол = 5,26 та 

4,83 відповідно). На відстані 0–100 м від колії встановле-
но вміст Pb, що перевищує ГДК у 1,27–1,72 раза. У ґрунті 
на відстані 25–50 м від колії відбувається достовірне 
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підвищення кількості амоніфікаторів порівняно з іншими 
точками. Чисельність амоніфікаторів сягала максималь-
ного значення на відстані 50 м від залізничної колії (4,23 ± 
0,41 млн. КУО/г), а на ділянці 100–250 м від залізничної 
колії їх кількість зменшувалась учетверо. Подібні тенден-
ції виявлено також для розподілу оліготрофів у приза-
лізничних ґрунтах. Підвищена чисельність амоніфікаторів 
та оліготрофної мікрофлори ґрунту на відстані 50 м від 
колії збігається з високим вмістом кислоторозчинних 
форм Pb на рівні 1,72 ГДК (r = +0,53). У працях інших 
авторів на прикладі сірого лісового ґрунту також установ-
лено, що за умов забруднення ґрунту солями цинку та 
свинцю на рівні 1–5 ГДК (розрахунок за кислоторозчин-
ними фракціями) кількість амоніфікувальних бактерій 
зростає на 26–31% порівняно з контролем (Malynovs’ka 
and Litvin, 2012). Ґрунти заплавних едафотопів Закарпат-
тя, забруднені важкими металами (Zn, Pb, Cu та Mn) 
внаслідок аварій на гірничорудних підприємствах Руму-
нії, характеризувались високими значеннями амоніфіка-
торів порівняно з фоновими незабрудненими ґрунтами 
(Bojko et al., 2008). У ґрунті, відібраному на відстані 25–
50 м від залізничної колії, у зв’язку з поліметалічним за-
брудненням ґрунту відбувається зниження міксобактерій 
удвічі порівняно з контролем. На віддаленні від залізнич-
ної колії 250 м відбувається суттєве поступове підви-
щення кількості мікроміцетів, актиноміцетів, олігонітро-
філів, педотрофів порівняно з контролем (Р < 0,05), що 
вказує на поліпшення трофічного режиму та активізацію 
мінералізаційних процесів. Такі зміни у структурі мікроб-
них угруповань зумовлені дією кислоторозчинних форм 
важких металів, про що свідчать середні та високі 
негативні кореляційні зв’язки між даними показниками (r = 
–0,51…–0,90). Отже, на віддаленні від залізничної колії 
відбувається стабілізація мікробіологічних показників, що 
проявляється у поступовому підвищенні кількості вказа-
них еколого-трофічних груп мікроорганізмів (Nikolajchuk 
et al., 2009; Bobryk et al., 2012).  

Перебудова мікробного угруповання ґрунтів приза-
лізничних територій м. Перечин також значною мірою 
пов’язана з умістом кислоторозчинних форм ВМ, що пе-
ревищують фонові показники. На відстані 0 м від колії 
встановлено найвищий вміст Pb, що в 1,2 раза перевищує 
ГДК, 25 м – Zn, Ni (Кс = 10,54 та 3,59 відповідно), 50 м – 
Cu (Кс = 2,72). За кислотністю ґрунти оцінювали як 
близькі до нейтральних (рНсол = 5,79). При цьому зразки 
ґрунту на відстані 25 та 50 м, забруднені важкими мета-
лами, характеризувались слабко- та середньокислою 
реакцією (рН = 5,26 та 4,83 відповідно). У ґрунтах, при-
леглих до залізничних колій (0–50 м), кількість актино-
міцетів і педотрофів зменшувалась удвічі порівняно з 
контролем. Тісні негативні кореляційні зв’язки виявлено 
між умістом кислоторозчинних форм Pb та кількістю 
олігонітрофілів, міксобактерій, яка достовірно знижува-
лась у 6–9 разів порівняно з контрольними ґрунтами (r =  
–0,79 та –0,74 відповідно). Кількість амоніфікаторів коли-
валась у межах 4,17–6,00 млн КУО/г і суттєво не 
відрізнялась на різних відстанях від залізничної колії. 
Проте мікрофлора ґрунту, відібраного на відстані 100 та 
250 м, характеризувалась більшим різноманіттям і пере-
важанням пігментних форм бактерій порівняно з 
бактеріальною мікробіотою наближених до залізничних 
колій ґрунтів. Достовірне зниження кількості актино-

міцетів, мікроміцетів та педотрофів відбувалось у ґрунтах, 
відібраних на відстані 50 м від колії у разі полімета-
лічного забруднення кислоторозчинними формами ВМ 
(Cu – 0,71 ГДК; Zn – 0,37 ГДК; Pb – 0,86 ГДК). На від-
стані 0 м від залізничної колії реєстрували найбільшу 
кількість БГКП, оліготрофів та спорової мікробіоти, що 
достовірно відрізняється від решти точок відбору проб (Р < 
0,05). Кількість БГКП поблизу залізничних колій (0 м) 
становила 1,66 ± 0,19 млн КУО/г, а в ґрунті контрольної 
ділянки їх кількість зменшується вдвічі. Це свідчить, що 
здатність ґрунту до самоочищення від бактерій значно 
знижується поблизу залізничних шляхів.  

Під час аналізу ґрунтів смт. Великий Березний 
поліметалічне забруднення кислоторозчинними формами 
ВМ виявлено на відстані 0 м (Cu – Кс = 1,2; Ni – Кс = 3,4) 
та 25 м від залізничної колії (Pb – Кс = 1,1; Zn – Кс = 1,4). 
Реакція ґрунтів відповідає близькій до нейтральної (рНсол 
= 5,9), а на відстані 25 та 100 м від залізничної колії вияв-
лено підвищену кислотність ґрунтів (рНсол = 5,05 та 5,50 
відповідно). Мікробіологічний аналіз ґрунтів даної моні-
торингової ділянки показав, що на віддаленні від заліз-
ничної колії кількість мікроорганізмів поступово збільшу-
ється. У ґрунті поблизу залізничних колій кількість мікро-
міцетів становила 0,29 ± 0,03 млн КУО/г, олігонітрофілів – 
2,77 ± 0,42, амілолітичних – 1,71 ± 0,40, педотрофів – 6,40 ± 
0,41 млн КУО/г абсолютно сухого ґрунту. У ґрунті 
контрольної ділянки зі зниженнм умісту кислоторозчин-
них форм важких металів їх кількість зростала в 2–5 разів. 
Підвищення кількості амілолітичних бактерій та міксо-
міцетів відбувається на відстані 25–250 м, мікроскопічних 
грибів – 50–250 м від залізничної колії. У ґрунті, відібра-
ному на відстані 0–100 м від колії, кількість олігонітрофів 
суттєво не відрізнялась, проте у контролі їх кількість 
достовірно зростала (Р < 0,05). Із поступовим підви-
щенням кількості бактерій на відстані 100 м від заліз-
ничної колії відбувається зниження кількості педотрофів, 
що узгоджується з підвищеною кислотністю ґрунту (рНсол = 
5,5). Одночасно за низьких показників кількості основних 
еколого-трофічних груп мікроорганізмів у наближених до 
колій ґрунтах у випадку поліметалічного забруднення 
важкими металами відбувається підвищення вмісту 
спорової мікробіоти (r = +0,50 – +0,69) та оліготрофів (r = 
+0,52 – +0,68) (Bobryk et al., 2012). Така перебудова 
мікробоценозу на відстані 0–25 м від залізничної колії 
збігається з високим умістом кислоторозчинних форм Cu, 
Pb, Zn на рівні 0,5–0,7 ГДК. При цьому за рахунок 
ентеробактерій і спорових бактерій підвищується чисель-
ність амоніфікаторів на середовищі МПА. У зразках, 
відібраних на відстані 50 і 250 м від залізничної колії, 
з’являються пігментні види бактерій, що свідчить про 
активність процесів самоочищення ґрунту.  

Мікробний ценоз ґрунтів с. Волосянка відрізняється 
від попередніх моніторингових ділянок, що пояснюється 
гірським рельєфом і підвищенням гіпсометричного рівня 
контрольної ділянки (525 м н. р. м.). На даній території 
переважають бурі гірсько-лісові ґрунти, які володіють 
високою кислотністю ґрунтового розчину (рНсол = 3,93–
5,18). Висока або низька кислотність ґрунтів лімітує нор-
мальний розвиток ґрунтових організмів. Еколого-геохі-
мічне обстеження буроземних ґрунтів призалізничних 
територій с. Волосянка показало, на відстані 0–100 м 
відбувається забруднення рухомими формами Pb (Кс = 
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1,10–1,29) та Ni (Кс = 2,22–3,11). На відстані 0 м колії вияв-
лено слабокислі ґрунти (рНсол = 5,18) 25 м – сильнокислі 
(рНсол = 4,42), 50–100–250 м – дуже сильнокислі (рНсол = 
4,07, 3,89 та 3,93 відповідно). У зв’язку з високою кислот-
ністю ґрунту кількість олігонітрофілів, міксобактерій та 
амілолітичних бактерій поступово знижується у контроль-
них ґрунтах. У ґрунті поблизу залізничних колій чисель-
ність олігонітрофілів становить 4,10 ± 0,65 млн КУО/г, 
амілолітичних – 3,33 ± 0,33 млн КУО/г, а на відстані 250 м 
від залізничної колії їх кількість зменшується у 3–4 рази. З 
наближенням до залізничної колії зростає кількість 
оліготрофів і спорової мікробіоти порівняно з контролем. 
Достовірне підвищення кількості амоніфікаторів та БГКП 
відбувається на відстані 50 м від залізничної колії (Р < 0,05), 
де реєстрували високий вміст кислоторозчинних форм Pb 
та Zn на рівні 0,78 та 0,25 ГДК (r = +0,55 та r = +0,53 
відповідно). На середовищі МПА бактеріальна мікробіота 
одноманітна з переважанням ентеробактерій. Найвищий 
вміст амоніфікаторів виявлено на відстані 50 м від 
залізничної колії (8,17 ± 0,97 млн КУО/г), а в контролі їх 
кількість зменшується майже утричі. Щодо педотрофів, то 
їх кількість поступово зростає з 0,74 ± 0,11 (поблизу 
залізничної колії) до 3,16 ± 0,57 млн КУО/г (у контрольних 
ґрунтах). Аналогічна тенденція встановлена і для кількості 
мікроміцетів. Кількість актиноміцетів суттєво не 
змінюється у ґрунтах призалізничних територій.  

Отже, у ґрунтах призалізничних територій у межах 
Закарпатської області відбувається суттєва перебудова 
структури мікробних ценозів. У зв’язку з поліметалічним 

забрудненням кислоторозчинними формами ВМ відбу-
вається однотипна перебудова мікробних угруповань, що 
проявлялась у достовірному підвищенні кількості амоні-
фікаторів, спорової мікробіоти та зниженні кількості 
мікроміцетів. Зміна співвідношення еколого-трофічних 
груп мікроорганізмів – чутливий критерій стану ґрунтів, 
забруднених важкими металами. Середні та тісні 
кореляційні зв’язки встановлено між кількістю різних 
груп мікроорганізмів та вмістом кислоторозчинних форм 
свинцю на рівні 0,72–1,72 ГДК. Установлені залежності 
відповідають ланцюгу токсичності важких металів на 
бактерії (Bojko et al., 2008).  

Розподіл бактерій роду Azotobacter у ґрунтах 
призалізничних територій. Техногенний вплив порушує 
рівновагу мікробних угруповань ґрунту. Особливу увагу 
слід звернути на вміст вільноживучого азотфіксатора ро-
ду Azotobacter техногенно трансформованих ґрунтів, який 
значною мірою визначає біологічний потенціал ґрунтів, 
забезпеченість їх поживними елементами та фітотоксич-
ність. Крім того, чутливість азотобактера як універ-
сального тесту проявляється не тільки в сильно забрудне-
них ґрунтах, а і в ґрунтах із середнім та низьким 
ступенями токсичності (Andrejuk et al., 2001). Відносна 
чисельність азотфіксаторів роду Azotobacter у ґрунтах 
моніторингових ділянок суттєво зростає на відстані 25–
250 м від залізничної колії (Р < 0,05). На відстані 0 м від 
залізничної колії реєстрували низький відсоток азотфік-
саторів (28,5–44,4%), а вже у ґрунті контрольних ділянок 
даний показник збільшується в 2,2–3,5 раза (рис. 2).  

 

 

Рис. 2. Вміст вільноживучих азотфіксаторів роду Azotobacter у ґрунтах призалізничних територій:  
буквами а–d позначено достовірну різницю вмісту азотфіксаторів за Р < 0,05 (тест Тьюкі); М ± m, n = 9  

Між відсотком азотфіксаторів та вмістом рухомих 
форм Cu, Pb, Zn, Ni у ґрунтах виявлено негативні середні 
та високі кореляційні зв’язки. Найвиразніше дана тенден-
ція проявляється у ґрунтах м. Ужгород, де встановлено 
обернену кореляційну залежність між досліджуваними 
показниками (r = –0,69…–0,86). У ґрунтах м. Чоп, м. Пе-
речин та с. Волосянка низький відсоток азотфіксаторів 
відповідає високому вмісту кислоторозчинних форм свин-
цю (r = –0,56…–0,78) та нікелю (r  = –0,52…–0,56). Тен-
денцію зниження чисельності азотобактера пропорційно 
кількості полютантів підтверджено працями інших дослід-
ників (Thavamani et al., 2012; Malynovs’ka and Litvin, 2012; 
Khudhur, 2013). Проведені дослідження свідчать про висо-
ку чутливість бактерій роду Azotobacter до вмісту у ґрунтах 
важких металів, що дозволяє рекомендувати використання 
азотфіксаторів як показника забруднення ґрунтів.  

Висновки  

Виявлено закономірності перебудови мікробних ценно-
зів ґрунтів на п’яти моніторингових ділянках, розташова-
них у зоні впливу залізничної магістралі Чоп – Ужгород – 
Самбір (у межах Закарпатської області). В усіх типах 
ґрунтів поблизу залізничних колій у зв’язку з високим 
умістом важких металів відбувається підвищення кількості 
амоніфікаторів і спорової мікробіоти. При цьому бактері-
альна мікрофлора на середовищі МПА характеризується 
домінуванням ентеробактерій і спорових бактерій. Відбу-
вається зменшення кількості азотфіксаторів, мікроміцетів, 
олігонітрофілів, амілолітичної та педотрофної мікрофлори 
порівняно з контролем. На віддаленні від залізничної колії 
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у зразках ґрунту з’являються пігментні види бактерій, що 
свідчить про активність процесів самоочищення. У лучних 
і буроземних ґрунтах виявлено тенденцію закономірного 
зниження кількості олігонітрофілів, міксобактерій та аміло-
літичних бактерій на віддаленні від залізничної колії у 
зв’язку з підвищеною кислотністю. Перебудова складу мік-
робіоти ґрунту призалізничних територій відбувається за 
впливу підвищеного вмісту важких металів, про що свід-
чать дані кореляційного аналізу. Найбільшу кількість се-
редніх та сильних кореляційних зв’язків установлено між 
кількістю мікроорганізмів еколого-трофічних груп і вміс-
том кислоторозчинних форм свинцю на рівні 0,72–1,72 ГДК.  
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Можливі екологічно обґрунтовані шляхи  
збереження та розвитку Українських Карпат  

В.І. Ніколайчук1, М.М. Вакерич1, М.В. Білкей1, О.Ф. Чечуй2, І. Волощук3
19 

1ДВНЗ «Ужгородський національний університет», Ужгород, Україна  
2Харківський національний аграрний університет імені В.В. Докучаєва, Харків, Україна  

3Університет Матея Бела, Банська Бистриця, Словацька Республіка  

В Українських Карпатах зосереджена третина лісових запасів України, лісистість цієї території – одна з найвищих у країні 
(53,5%). Тут росте близько половини генофонду рослин України, багато цінних видів дерев і лікарських рослин. Протягом остан-
ніх десятиліть Карпати зазнають дедалі більших втрат, спричинених людською діяльністю. Карпатські ліси опинилися перед за-
грозою зникнення не тільки через лісорозробки та надмірне випасання худоби на більшості полонин, а й від хімічного забруднен-
ня, кислотних дощів (які йдуть і зі сходу, й із заходу), від діяльності великих промислових центрів. Із метою збереження 
біологічного, фітоценотичного різноманіття та унікальних природних ландшафтів рекреаційного призначення в Карпатах органі-
зовано широку мережу заповідних територій різного призначення. Створено 19 національних природних парків, 5 біосферних 
резерватів і понад 400 менших за площею лісових резерватів і пам’яток природи. Охоронним режимом охоплено 10–14% території 
Карпат. Збереження біорізноманіття Карпат – нагальна проблема. Структурні зміни економіки регіону мають передбачити поси-
лення рекреаційного значення Українських Карпат для населення не тільки України, а й Центральної та Східної Європи, зменшен-
ня техногенного навантаження. Надзвичайно важливе при цьому міжнародне співробітництво всіх країн Карпатського регіону.  

Ключові слова: екологія; Українські Карпати; заповідна територія; антропогенне навантаження  

Possible ecologically based ways  
of preserving and developing the Ukrainian Carpathians  
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Ukraine has transformed into one of the most environmentally dangerous countries in the world due to the high concentration of 
industrial production and agriculture and predatory use of natural resources. The current ecological situation in Ukraine is characterized by a 
deep ecological crisis, which is caused by the laws of operation of the command economy of the former USSR. The majority of the 
environmental and social indicators of Ukraine are among the worst in Europe. The Carpathian Mountains are among the most significant 
and interesting landscapes in Europe from the geological and geomorphological, scenic and biological perspectives. The giant arc of the 
Carpathians begins in southern Romania and passes through Ukraine, Slovakia, Poland, the Czech Republic and Hungary to Austria, crosses 
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all Eastern and Central Europe. A third of the forest reserves of Ukraine are located in the Ukrainian Carpathians, at 53.5% the percentage of 
forest cover of the area is among the highest in the country. About 50% of the gene pool of Ukraine’s plants, many species of trees and 
medicinal plants grows there. The geographical location and large area of the rich natural heritage of the Carpathians have multifaceted 
importance for the conservation of biological, phytocoenotic and landscape diversity and maintaining the ecological balance in the central 
part of our continent. As with the Alps mountain range, this is an important ecological corridor between Western, Central and Eastern 
Europe, which promotes the migration of species and their spread into lowland landscapes. In order to preserve biodiversity an inventory of 
virgin forest ecosystems should be made and strict measures for their protection should be enforced. It is necessary to continue the practice of 
establishing bilateral areas in cross-border protected areas in order to combine efforts to solve pressing environmental challenges. 
Conservation of the Carpathians Biodiversity is an urgent problem. Structural changes in the economy of the region are expected to 
strengthen the recreational value of the Ukrainian Carpathians for the public not only in our country but also in Central and Eastern Europe, 
reducing the technogenic loading. International cooperation of all countries of the Carpathian region is imperative. The development of 
tourism in the Carpathians is highly promising, but this should be civilized tourism, taking into account the environmental sustainability of 
the recreational areas and protected areas.  

Keywords: ecology; Ukrainian Carpathians; protected areas; human pressure  

Вступ  

Історія вчить, що мудрість будь-якого народу прояв-
ляється в тому, як зберігаються природні умови його 
існування та використовуються ресурси, добробут сучас-
них і майбутніх поколінь. Найважливіша складова части-
на розвитку суспільства – сприятливий екологічний стан 
навколишнього середовища. Екологічна ситуація в Украї-
ні стає все загрозливішою (Kulbachko et al., 2011). Поко-
ління, що зараз вступає в життя, одержить у спадщину, на 
жаль, непрості екологічні проблеми, усвідомлення яких 
необхідне для світосприймання сучасній людині. Україна 
через високий рівень концентрації промислового вироб-
ництва та сільського господарства, а також внаслідок хи-
жацького використання природних ресурсів протягом 
десятиріч перетворилася на одну з найнебезпечніших в 
екологічному відношенні країн (Pakhomov et al., 2011). 
Нинішня екологічна ситуація в нашій державі характе-
ризується як глибока еколого-економічна криза, зумовле-
на закономірностями функціонування адміністративно-
командної економіки колишнього СРСР. Переважна біль-
шість екологічних і соціальних показників України – одні 
з найгірших серед країн Європи. Зокрема, її територія – 
найбільше розорана (55% ріллі), що у 2,5 раза перевищує 
даний показник країн Європи, це саме стосується запо-
відної території, яка теж у 2,5 раза менша за середньо-
європейську (Bobyliov et al., 2014). За природною рослин-
ністю на одну людину Україна посідає останнє місце (0,35 
із них лише 0,20 лісу), площа еродованої ріллі за останні 
25 років збільшилася на 33%, вміст гумусу зменшився з 
3,5 до 3,2%, двоокису вуглецю на одну людину в Україні 
викидається утричі більше, ніж у світі, а середня забруд-
неність її атмосфери у 6,5 раза вища за даний показник у 
США. Середня тривалість життя українців на 10–12 років 
менша, ніж у жителів переважної більшості країн Європи.  

Гірський рельєф планети Земля займає п’яту частину 
суходолу. Це умови, де найповніше збереглося природне 
середовище, що найменшою мірою освоєне людиною. 
Гори – місце збереження природного біорізноманіття, 
забезпечення людства чистою прісною водою. Вони 
дають життєво важливі продукти майже десятій частині 
людства. Важко переоцінити важливість збереження 
природної стабільності гірських систем. Одночасно слід 
наголосити на тому, що гірські річкові басейнові екоси-
стеми надзвичайно вразливі до втручання людини в їх 
природну стабільність, що сформувалась упродовж три-
валого часового проміжку. Особливо в останньому 

сторіччі людство найактивніше використовує гірські 
території для отримання деревини, недеревних ресурсів, 
нафти, газу, різних будівельних матеріалів, а також для 
рекреації, туризму, бальнеології, полювання на диких 
тварин і птахів, ловлі риби та інших цілей. Таке 
всестороннє та багатогранне техногенне навантаження 
на природні комплекси гір спричинює порушення при-
родних взаємозв’язків, зародження та поширення небез-
печних катастрофічних наслідків: ерозії ґрунтів і русел 
річок, повеней, селів, зсувів, обвалів, осипів, снігових 
лавин, вітровалів, інвазій шкідників і хвороб лісу тощо.  

В Українських Карпатах зосереджена третина 
лісових запасів України, лісистість цієї території одна з 
найвищих у країні і становить 53,5%. Тут росте близько 
50% генофонду рослин України, багато цінних видів 
дерев і лікарських рослин. У той же час протягом 
останніх десятиліть Карпати зазнають дедалі більших 
втрат унаслідок діяльності людини. Карпатські ліси 
опинилися перед загрозою зникнення не тільки через 
лісорозробки та надмірний випас худоби на більшості 
полонин, а й від хімічного забруднення, кислотних 
дощів, які йдуть і зі сходу, й із заходу, від діяльності 
великих промислових центрів у містах Калуш, Стебник, 
Надвірна, Новий Роздол, Дрогобич, Бурштин, об’єктів 
Чехії, Словаччини, Польщі, Румунії.  

Карпати, поруч з Альпами, належать до найпотуж-
ніших і найцікавіших у геолого-геоморфологічному, 
ландшафтному та біогеографічному відношенні гірських 
систем на нашому континенті. Гігантська дуга Карпат 
починається на півдні Румунії і, проходячи через тери-
торію України (рис.), Словаччини, Польщі, Чехії та 
Угорщини до Австрії, перетинає всю Східну та Середню 
Європу. Загальна площа гірської системи 204 700 км2, 
довжина 1 500 км, а ширина коливається в межах 100–
350 км. Найвища вершина – г. Герлах (2 665 м н. р. м.), 
розташована в Словацьких Татрах (Stojko, 2008; Pop, 
2002). Залежно від географічного положення та біогео-
графічних особливостей у межах гірської системи виді-
лені Західні, Східні та Південні Карпати. Західні Карпа-
ти розташовані на території Словаччини, Польщі, 
Чеської Республіки, частково Угорщини (праматрансь-
кий фітогеографічний округ) та Австрії. Східні Карпати 
тягнуться від долини Ослави та Лаборця (Словаччина) 
через територію Західної України до гірського масиву 
Бучедж і перевалу Предял (1 033 м н. р. м.) у північній 
частині Румунії. Південні Карпати повністю розташо-
вані на території Румунії. До них відносять також 
фітогеографічні райони Апушені та Трансильванське 
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високогір’я. Румунська частина Карпат займає 55% їх 
площі, словацька – 17%, українська – 11%, польська – 
10%, угорська – 4%, чеська – 3%, австрійська – менше 

1% (Felbaba-Klushyna, 2009; Felbaba-Klushyna and 
Nikolajchuk, 2010; Nikolajchuk, 2007; Zastavecka and 
Zastaveckyi, 1996).  

 

 

Рис. Карта-схема Українських Карпат 

Географічне розташування, значна площа, багата при-
родна спадщина Карпат мають багатогранне значення для 
збереження біологічного, фітоценотичного та ландшафт-
ного різноманіття та підтримання екологічного балансу в 
центральній частині нашого континенту. Разом з Альпами 
ця гірська система – важливий екологічний коридор між 
Західною, Середньою та Східною Європою, який сприяє 
міграції біологічних видів та їх поширенню в рівнинні 
ландшафти. Природні лісові ландшафти Карпат служать 
рефугіумом для багатьох видів великих ссавців, популяції 
яких у Західній Європі зникли або стали нечисленними 
(Golubec’, 2003).  

Соціально-екологічні аспекти гірської системи  

Карпати належать до порівняно молодих гірських 
систем. Вони виникли в альпійській геосинклінальній 
зоні у період рухів мезозойської ери. Головна роль у 
геологічній будові Карпат належить кайнозойським 
відкладам. Палеогенові верстви цієї ери складають влас-
не Карпати, а неогенові – Прикарпаття та Закарпаття. 
Археологічні дані свідчать, що в тепліших місцевостях 
долин і передгір’я Карпат людські поселення були вже 5 
тис. років тому. У римських рукописах згадуються 
народності, які жили тут 2 000 років тому. Сувора при-
рода гір мала неабиякий вплив на спосіб життя горян, 
які важкою працею були змушені розширювати потрібні 

для землеробства та скотарства земельні угіддя. У даний 
період на території Карпат проживає 16–18 млн чоловік, 
котрі екологічно та економічно залежать від відновних і 
невідновних природних ресурсів. Це багатоетнічний 
регіон, в якому живуть румуни, словаки, українці, поля-
ки, угорці, чехи, німці, роми та інші етноси. Мальовничі 
природні ландшафти Карпат впливають на етнічні 
особливості горян, які відзначаються своєрідним спосо-
бом життя, оригінальними традиціями, звичаями, різною 
духовною та матеріальною культурою.  

Починаючи з кінця минулого століття політичні та 
економічні зміни у країнах Східної Європи зумовили 
певні зміни у житті гірського населення Карпат. Врахо-
вуючи політичні та економічні зміни, які настали в Кар-
патському регіоні, сучасну ментальність і демократичне 
мислення гірського населення, слід обґрунтувати нову 
соціально-економічну стратегію розвитку різних галузей 
народного господарства. У цьому плані заслуговує на 
увагу обмін життєвим досвідом горян, які живуть в 
аналогічних гірських умовах у Швейцарських, Австрій-
ських і Французьких Альпах, щодо ведення гірського 
землеробства та тваринництва (Nikolajchuk, 2007).  

Збереження біорізноманіття Українських Карпат  

Збереження різноманіття рослинного та тваринного 
світу включає, в основному, найважливіші складові еко-
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системи – фонові та рідкісні види. Значну роль у 
підтриманні та збагаченні різноманіття відіграють 
раритетні види. Оцінка стану будь-якої екосистеми 
здійснюється за наявністю та чисельністю рідкісних 
видів, які слугують індикаторами їх стану (Adam et al., 
2009; Belal and Springuel, 1996; Cumming, 2007; Mokany 
et al., 2012). Останнім часом особливо вразливими до 
антропогенного впливу (в різних його проявах і ступе-
нях впливу) стали раритетні види флори та фауни. Зав-
дяки різноманітній геолого-геоморфологічній будові, 
сприятливим ґрунтово-кліматичним умовам Карпати 
відзначаються великим біологічним різноманіттям. 
Флора регіону нараховує понад 3 980 видів і підвидів 
судинних рослин, що становить 31,2% флористичного 
багатства Європи, де відомо близько 12,5 тис. таксонів. 
У флорі Карпат виявлено 502 види та підвиди ендеміків 
(12,6% видового складу), які потребують охорони, для 
збереження біологічного різноманіття континенту 
(Nikolajchuk, 2007).  

Завдяки наявності на значній площі природних 
ландшафтів Карпати помітні багатим видовим складом 
хребетних і безхребетних тварин. Тут зберігся найбіль-
ший у Європі рефугіум популяцій таких великих ссавців 
як бурий ведмідь (Ursus arctos), вовк (Canis lupus), рись 
(Lynx lynx), сарна (Rupicarpa rupicarpa), бабак (Marmota 
marmota) та інші, які у Західній Європі стали нечислен-
ними. В останні роки в Польських (Беадський націо-
нальний парк) та Українських Карпатах (Львівська та 
Івано-Франківська області) успішно реінтродукована 
популяція зубрів, яка нараховує понад 200 особин.  

Із метою збереження біологічного, фітоценотичного 
різноманіття та унікальних природних ландшафтів рек-
реаційного призначення в Карпатах організовано широ-
ку мережу заповідних територій різного призначення. 
Створено 19 національних природних парків, 5 біо-
сферних резерватів і понад 400 територіально менших 
лісових резерватів і пам’яток природи. Охоронним ре-
жимом охоплено 10–14% території Карпат.  

У віддалених місцях Карпат збереглися на площі 
близько 60 тис. га букові (Fagetum sylvaticae), ялицево-
букові (Abieto-Fagetum), буково-ялицево-смерекові (Fage-
to-Abieto-Piceetum) та смерекові (Piceetum abietis) пралі-
сові екосистеми, які мають виняткове науково-природ-
ниче значення (Komendar and Stoyjko, 1987; Komendar, 
1990). Це «золотий фонд» дикої природи та одночасно 
природна модель для реконструкції вторинних біологічно 
нестабільних фітоценозів і ведення лісового господарства 
на природних засадах (Walentowski, 2013).  

Із метою збереження біологічного різноманіття 
необхідно провести інвентаризацію пралісових екоси-
стем і забезпечити їх охорону. Потрібно продовжувати 
практику створення у транскордонних областях білате-
ральних заповідних об’єктів, щоб спільними зусиллями 
виконувати актуальні природоохоронні завдання. Вив-
чення динаміки та структури пралісів дуже важливе з 
позицій «близького до природи» лісівництва та сталого 
лісокористування, так само як і для захисту природи. 
Особливо актуальні ці проблеми для гірських лісів, 
екологічна роль яких надзвичайно важлива не тільки для 
місцевих ландшафтів, а і для навколишніх територій. 
Тому обширний за територією, безперервний масив бу-
кового пралісу, розташований на території Карпатського 

біосферного заповідника – унікальне явище для всієї 
Європи (Korpel, 1995; Commarmot et al., 2005; Farrell et 
al., 2000).  

Із метою відновлення чисельності природних попу-
ляцій на кафедрі генетики, фізіології рослин і мікро-
біології Ужгородського національного університету у 
1989 році з ініціативи професора В.І. Ніколайчука створе-
но наукову лабораторію біотехнології еукаріотів, де поча-
ли вивчення методів мікроклонального розмноження 
рідкісних і зникаючих видів лікарських рослин, а також 
цінних кормових культур, зокрема, особливу увагу 
приділено таким маловивченим культурам як лядвенець 
рогатий (Lotus corniculatus L.), арніка гірська (Arnica 
montana L.), тирлич жовтий (Gentiana lutea L.), росичка 
круглолиста (Drosera rotundifolia L.), шафран Гейфеля 
(Crocus heuffelianus Herb.) та інші.  

Проблеми лісокористування  
в Українських Карпатах  

На європейському континенті втрачено 56% лісового 
покриву та охороняється лише 2% пралісів, а в Карпатах 
збереглися найбільші в Європі ділянки гірського лісу, 
найбільші на континенті природні букові, буково-
ялицеві лісові екосистеми та найбільші європейські 
праліси (Vološčuk, 1992; Commarmot et al., 2001; Com-
marmot and Hamor, 2005). Протягом останніх століть у 
лісах Карпат відбулися небажані кількісні та якісні 
зміни, які істотно вплинули на екологічну стабільність 
природного середовища. Різко зменшилися площі дубо-
вих, букових та ялицевих лісів, натомість зросли площі 
смерекових насаджень (здебільшого монокультур), 
водорегулювальні властивості яких у 7–17 разів менші, 
ніж у букових пралісів. Продовжують винищуватися 
алювіальні ліси, які здатні затримувати та акумулювати 
понад 50% води на рівнинах. Протягом тривалого 
періоду у Карпатах істотно знижена верхня межа лісів 
(на 200–300 м по вертикалі), водозахисна функція яких 
значно вища, ніж фітоценозів, розташованих нижче. 
Значне занепокоєння науковців викликають еродовані 
ґрунти, поява яких у кінцевому результаті спричинює 
селеві потоки. На нашу думку, першочергове завдання – 
відновлення трав’яного покриву на еродованих землях і 
місцях зсувів шляхом закладання на них тривалих і 
перемінних лук. Саме лядвенець рогатий (Lotus 
corniculatus L.) має перспективу як протиерозійний та 
водоутримувальний засіб на гірських схилах завдяки 
розвиненій кореневій системі.  

Паводконебезпечність Карпатського регіону  

У другій половині ХХ та на початку ХХІ століття у 
горах Центральної Європи помітно активізувалися 
небезпечні гідрологічні процеси, які в окремих країнах і 
регіонах спричинили масштабні затоплення прилеглих 
рівнин, загибель людей і руйнування транспортних магі-
стралей, будівель, господарської інфраструктури (Douben, 
2006; Grothmann and Reusswig, 2006). Локальної шкоди 
також періодично завдають потужні селеві потоки, зсуви 
гірської породи, просідання акумулятивних форм 
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рельєфу. Першопричиною виникнення цих процесів без-
перечно є рясні дощі, особливо тривалі та інтенсивні 
(Gottesfeld, 1996; Gottesfeld and Gottesfeld, 1990; Benestad 
and Haugen, 2007; Bruijnzeel, 2004; Nyssen et al., 2009). 
Спричиняють або посилюють паводки також потужні 
снігові маси, що швидко тануть у горах під час відлиг 
(Bates et al., 2008).  

Територія Карпат (басейни Тиси, Дністра та Пруту) 
належить до найбільш паводконебезпечних регіонів 
Європи (Sosyedko, 2000; Mishhenko, 2009). Формування 
паводків відбувається тут за впливу фізико-географічних 
факторів, основні з яких – гідрометеорологічні та 
орографічні. Не виключаються також антропогенні 
втручання, направленість яких не завжди відповідає ви-
могам щодо запобігання паводконебезпечних процесів 
та стримування їх розвитку (Schad et al., 2012). Значні 
нахили в гірській частині визначають швидкий розвиток 
паводків, підйоми рівнів досягають 1,5–2,5 м за 3–4 го-
дини. Оскільки річки на рівнині мають малі нахили, 
паводкові води розливаються тут, затоплюючи великі 
площі. Паводки завдають значних втрат господарству 
(Nikolajchuk, 1998, 2004, 2007; Nikolajchuk et al., 1999, 
2001, 2015; Nikolajchuk and Grabovskyi, 2000; Kovalchuk 
et al., 2001; Nikolajchuk and Potish, 2001).  

Виникнення повеней і паводків у Карпатах має 
поліфакторний характер. За висновками наукової комісії 
з вивчення причин паводка 4–8 березня 2001 року у 
Закарпатській області та перспективних заходів з уник-
нення таких катастрофічних явищ у майбутньому, па-
водки 1998 та 2001 рр. спричинили як мінімум 5 при-
родних і 13 антропогенних чинників. Паводки – 
результат несприятливого збігу та складної взаємодії 
низки факторів природного та антропогенного характе-
ру, до яких у першу чергу входять клімат, геологічна 
будова, рельєф і орографія, стан рослинного покриву, 
особливості поселення, розселення, заселеності та 
господарської діяльності людини у річковому басейні.  

Особливої гостроти ця проблема набрала під час руй-
нівного за своєю силою березневого паводка 2001 року, 
яким знищено десятки кілометрів прируслових насад-
жень, утворено сотні осередків наносів намулу та гравію, 
залишків деревини та відходів побутового сміття, змінено 
русла річок і потоків, знищено сотні гектарів присадиб-
них ділянок і сільгоспугідь.  

Слід не тільки констатувати те, що регіональні 
гідроресурси Закарпаття належать до відповідної части-
ни європейського водного басейну, а відповідним 
інституціям ЄС, спільно з українськими, слід долучатися 
до фінансування як вивчення їх стану, так і врегулюван-
ня проблеми забруднення. Це – той приклад, коли жоден 
кордон не зупинить негативного впливу регіонального 
явища у континентальному аспекті (Semal, 2014, 2015; 
Shpontak, 2014).  

Туризм в Українських Карпатах  

Туризм у багатьох країнах – важливий сектор еконо-
міки, потужний чинник зростання добробуту населення 
та регіонального розвитку (Gamper, 1981; Collins, 1999; 
Price and Kim, 1999; Karadeniz and Somuncu, 2003; Cheng 
et al., 2004; Cheng et al., 2005; Nepal and Chipeniuk, 2005; 

Raschke, 2005; Geneletti and Dawa, 2009). Водночас, ма-
совий туризм може бути причиною виникнення серйоз-
них загроз для природного середовища – забруднення 
довкілля, виснаження окремих ресурсів, руйнація 
ландшафтів, що склались у регіоні історично (Šomšák et 
al., 1979; Pickering and Hill, 2007). Джерела загрози – не 
стільки збільшення кількості відвідувачів, скільки 
відсутність чітких норм, котрі б дозволили регулювати 
режими рекреаційного навантаження різних форм на 
найатракційніші для туристів природні об’єкти.  

Туризм у Карпатах – одночасно дуже важлива пер-
спектива розвитку регіону та значна екологічна пробле-
ма, особливо для тих територій, які відносять до так зва-
них «гарячих точок» (Nesteruk, 2003). Вплив рекреації 
відчутний у всіх представлених у Карпатських горах 
висотних поясах. Однак, з огляду на свою унікальність і 
вразливість, найбільше зацікавлення та занепокоєння 
викликає комплекс екосистем високогір’я.  

Найпоширеніші форми рекреації у високогір’ї – 
одноденні виходи-екскурсії в гори та гірський туризм – 
багатоденні мандрівки з наметами. Головними антропо-
генними факторами, що негативно впливають на довкілля 
та біорізноманіття зокрема – витоптування, розкладання 
вогнищ, влаштування наметових таборів, вирубування 
дерев і криволісся гірської сосни та вільхи, засмічення, а 
також збирання лікарських і декоративних рослин.  

Безперечно, сталий туризм має потенціал для 
поєднання збереження природи із сільським розвитком. 
Запрошення туристів до приїзду та відпочинку у Карпа-
тах веде за собою потребу належного екологічного кон-
тролю, обладнання місць відпочинку, привалів.  

Висновки  

В Українських Карпатах збереглись найбільші за 
площею в Європі ліси помірного поясу, які ще не зазнали 
згубного впливу цивілізації, чому сприяла широка та доб-
ре організована система державних заповідників і заказ-
ників у поєднанні з гармонією співжиття з природою 
місцевого населення, з його глибокими культурними 
традиціями. Цей природний заповідник має надзвичайну 
вагу для збереження природи регіону, проте освоєння 
прилеглих територій поряд зі зростаючою зневагою 
місцевого населення до них може зумовати те, що площа 
природних осередків буде дедалі зменшуватись. Це набу-
ває особливої ваги зараз, коли в Україні суспільство зне-
важає багаті культурні традиції, дивиться «крізь пальці» 
на знищення унікальних природних територій. Ці куточки 
природи, колись передбачливо захищені, можуть нині 
безповоротно зникнути внаслідок пошматування їх гос-
подарськими угіддями. Для зменшення небезпеки та збе-
реження ще на довгий час цілісності цієї екологічної сис-
теми потрібно застосувати комплексну програму охорони 
навколишнього середовища, яка б припинила фрагмен-
тацію території заповідника та стримувала господарське 
освоєння прилеглих земель. Зараз Україна може та по-
винна реально стати гарантом поліпшення стану всіх ре-
гіонів країни, виходу з важкої еколого-економічної кризи. 
Все це можливо за умов нормування нового екологічно 
орієнтованого господарського механізму, встановлення 
пріоритету закону та територіального управління у пи-
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таннях природокористування та охорони довкілля. Збе-
реження біорізноманіття Карпат – нагальна проблема. 
Структурні зміни економіки регіону мають передбачити 
посилення рекреаційного значення Українських Карпат 
для населення не тільки нашої країни, а й Центральної та 
Східної Європи, зменшення техногенного навантажен-
ня. Надзвичайно важливе при цьому міжнародне 
співробітництво всіх країн Карпатського регіону. Вель-
ми перспективний розвиток туризму в Карпатах, але 
туризму цивілізованого, з урахуванням екологічної 
стійкості рекреаційних зон і заповідних територій.  
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Новые подходы к контролю качества культур насекомых при разведении  

Т.Ю. Маркина20 

Харьковский национальный педагогический университет имени Г.С. Сковороды, Харьков, Украина  

Предложены новые способы контроля качества культур на основе правила зависимости интенсивности таксисов от уровня жи-
знеспособности насекомых. На породах тутового шелкопряда (Bombyx mori L.) и лабораторной культуре непарного шелкопряда 
(Lymantria dispar L.) проведены испытания предложенных способов контроля и прогнозирования жизнеспособности биоматериа-
ла. Гусеницы высокожизнеспособных пород тутового шелкопряда демонстрируют более высокую интенсивность хемотаксиса. 
Интенсивность проявления таксисов может рассматриваться как критерий состояния популяции. Тестирование гусениц-
«мурашей» по интенсивности хемотаксиса обеспечивает контроль жизнеспособности на всех стадиях. Оценка интенсивности хе-
мотаксиса имаго самцов на половой феромон самки позволяет отобрать наиболее физиологически качественный материал для 
скрещивания, а также прогнозировать жизнеспособность потомства. Усовершенствован способ отбора биоматериала по интенси-
вности хемотаксиса путем сокращения времени отбора гусениц с 30 до 15 минут и их предварительного голодания. Отмечено 
достоверное повышение жизнеспособности пород гибридов тутового шелкопряда при данном способе отбора в весенний и летний 
выкормочные сезоны. Апробирован новый экспресс-метод отбора исходного биоматериала при закладке культур насекомых, ба-
зирующийся на положительной корреляции показателей жизнеспособности насекомых и интенсивности их трофотаксиса. Экспе-
риментально установлено, что показатели интенсивности хемотаксиса и жизнеспособности соответствуют определенному уровню 
гетерозиготности популяции. Установленный факт может быть использован для мониторинга состояния естественных популяций 
насекомых в зонах с высокой антропогенной нагрузкой.  

Ключевые слова: разведение насекомых; контроль качества; таксисы; жизнеспособность  

New approaches to quality control for cultures of insects for rearing  

T.Y. Markina  

H.S. Skovoroda Kharkiv National Pedagogical University, Kharkiv, Ukraine  

An analytical review of existing methods of quality control for cultures of insects for rearing is presented. It is shown that there is a need 
to search for new approaches to solving this problem. The suggested methods for quality control for insect cultures are based on the rule of 
taxis intensity dependence on insect viability level. Testing of new methods of control and prediction of biological material viability was 
carried out on several breeds of silkworm (Bombyx mori L.) and a laboratory culture of the gypsy moth (Lymantria dispar L.). It was estab-
lished that the caterpillars of silkworm breeds with high viability show higher chemotaxis intensity. It was found that intensity of taxis 
manifestation can be considered as a criterion of population condition. Selection of the most promising breeds of silkworm can be carried out 
at the moment of hatching without expensive rearing. It was shown that testing of neonate caterpillars by chemotaxis intensity provides the 
control of viability in all stages of insect development. Evaluation of chemotaxis intensity of adult males on female sex pheromone gives the 
possibility to select the specimens with the highest physiological properties for hybridization as well as to predict viability for progeny. 
The method of biological material selection by chemotaxis intensity was improved due to decrease the time of selection from 30 to 
15 minutes and preliminary starvation of these insects. Positive correlation was evaluated between general viability of silkworm culture and 
intensity of chemotaxis of neonate larvae to the smell of mulberry leaf during 15 minutes after 12 hours of starvation. A significant increase 
of viability for silkworm breeds and hybrids was registered using such selection method during the spring and summer rearing. This selection 
method can be used also for assessment of culture viability. A new express-method of biological material selection for insect cultures 
establishment has been approbated. It is based on the positive correlation between insect viability parameters and their trophotaxis intensity. 
It is shown that for establishment of a laboratory culture of gypsy moth it is necessary to obtain the material from populations with the 
highest chemotaxis intensity. It was experimentally proved that parameters of chemotaxis intensity and insect viability reflect a certain level 
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of population heterozygosity. The higher is the intensity of chemotaxis, the higher is the relative level of population heterozygosity. This fact 
gives the possibility to determine the level of heterozygosity for artificial insect populations by testing larvae for chemotaxis intensity. 
This method may be suitable for monitoring of natural populations condition in zones with intensive anthropogenic loading.  

Keywords: insect cultivation; quality control; taxis; viability  

Введение  

В технической энтомологии контроль качества мас-
совых культур насекомых является важнейшим услови-
ем эффективности производства. Он включает проверку 
соответствия выращиваемых насекомых требованиям 
стандарта, а также специальный контроль (Zlotin and 
Chepurnaya, 1994). В настоящий момент, несмотря на 
имеющийся арсенал методов контроля, эти вопросы в 
технической энтомологии остаются наименее разрабо-
танными (Chambers and Ashley, 1984; Leppla and Ashley, 
1989; Zlotin and Golovko, 1998).  

Программы массового разведения насекомых тради-
ционно делят на несколько категорий (Zlotin, 1981; 
Raubenheimer and Rothman, 2013; Ghosh et al., 2014), в 
связи с чем контроль качества должен учитывать их це-
левое назначение (Zlotin and Chepurnaya, 1994). Состав-
ляющей каждой программы разведения являются два 
технологических процесса: производство насекомых для 
целевого использования (массовая культура) и для вос-
производства (маточная культура) (Monastyrskij and 
Gorbatovskij, 1991). В этой связи критерии контроля ка-
чества, используемые в настоящий момент, также делят 
на общие и целевые. Общие критерии оценивают сте-
пень приспособленности культуры к искусственным 
условиям разведения (техноценозу) и возможность ее 
воспроизводства, а целевые – степень эффективности 
культуры при ее применении (Golovko et al., 1995).  

В обширной литературе отражены попытки создания 
методов контроля, которые позволили бы непрерывно 
следить за качеством культур насекомых (Makarenko, 
1975; Bush and Nesk, 1976; Hoy, 1976; Huetted, 1976; 
Greenberg and Podberezskaya, 1980, 1983; Zlotin, 1981; 
Adashkewitch, 1988; Tamarina, 1987; Leppla and Ashley, 
1989; Greenberg, 1991; Belyakova and Kozlova 2010; Mass 
Productions…, 2013). В настоящее время для контроля 
более широко используют традиционные методы, при 
которых главным условием объективности критериев, 
взятых для оценки качества, является глубокое и всесто-
роннее знание биологических особенностей видов, как в 
искусственных, так и в естественных условиях.  

При этом большое значение имеет контроль качества 
полученного биоматериала, в частности, его жизнеспо-
собность, во многом определяющая продуктивность 
культуры. Разнообразие популяций насекомых в естест-
венных экосистемах позволяет им успешнее адаптиро-
ваться к изменяющимся услоиям среды (Korolev and 
Brygadyrenko, 2014). Морфологическое, физиологическое 
и генетическое разнообразие популяций является их 
адаптацией к изменчивому составу кормов (Brygadyrenko 
and Nazimov, 2014, 2015; Svyrydchenko and Brygadyrenko, 
2014; Reshtnyak, 2015), воздействию разных поллютантов 
(Kulbachko et al., 2011; Brygadyrenko and Ivanyshyn, 2015), 
урбанизации и комплексному промышленному загрязне-
нию экосистем (Brygadyrenko and Reshetniak, 2014). 
В связи с этим разрабатываются методы оценки жизне-

способности культур насекомых на разных стадиях раз-
вития. Так, в культуре тутового шелкопряда на стадии 
яйца оценивают жизнеспособность по количеству отро-
жденных личинок (Danshina, 2000) или по глубине диа-
паузы (Galanova et al., 1998). На стадии личинки исполь-
зуют методы оценки жизнеспособности культуры 
тутового шелкопряда по состоянию гемолимфы; по ус-
тойчивости к инфекционным заболеваниям (Golovko et 
al., 1992), по интенсивности хемотаксиса (Ostapenko and 
Zlotin, 2000; Zub et al., 2004). На стадии куколки жизне-
способность оценивают по максимальным и минималь-
ным показателям массы куколки (Samokhvalova, 1980) 
или по количеству в партии коконов-«глухарей» (Petrova 
et al., 1999). На стадии имаго жизнеспособность оцени-
вают по продолжительности жизни имаго, по чувстви-
тельности к запаху полового феромона самок (Zlotin and 
Kirichenko, 1987; Zlotin and Boychuk, 1997). В работе 
Т.В. Сафоновой (Safonova, 2002) убедительно показано, 
что объективная оценка жизнеспособности пород и гиб-
ридов возможна только при параллельном проведении 
выкормки на оптимальном и пессимальном агрофоне. 
Это связано с тем, что при благоприятных факторах сре-
ды, обеспечивающих оптимальную жизнедеятельность 
организма, меняется характер стабилизирующего отбора 
(Zlotin, 1981, Galanova et al., 1998), в связи с чем жизне-
способность культур потенциально падает.  

В 1994 году сформулированы биологические основы 
контроля качества и предложен индекс общей жизнеспо-
собности культуры как важнейший показатель, опреде-
ляющий качество всех культур при реализации большин-
ства программ разведения (Zlotin and Chepurnaya, 1994). 
Использование такого подхода позволяет оценить качест-
во культуры по результатам выкормки, а также умень-
шить количество контролируемых параметров. Однако 
недостатком данного способа является его высокая тру-
доемкость, требующая материальных затрат на проведе-
ние полной выкормки. Имеются немногочисленные дан-
ные, связанные с особенностями технологического про-
цесса производства зерновой моли (Greenberg and 
Podberezskaya, 1980, 1983; Vorontzova, 1984; Adashke-
witch, 1988). Разработан экспресс-метод оценки техноло-
гического процесса производства зерновой моли (Green-
berg, 1991). Заслуживают внимания биофизические и 
биохимические методы контроля качества культур насе-
комых (Polivtsev and Gulij, 1986), контроль по гемолимфе 
с использованием ионного анализатора, исследование 
динамики активности тирозиназы и дофаоксидазной ак-
тивности в онтогенезе комнатной мухи и медоносной 
пчелы (Benkovskaya et al., 2006; Saltykova et al., 2007).  

Анализ имеющихся публикаций свидетельствует о 
том, что поиск новых эффективных способов контроля 
культур насекомых и разработка экспресс-методов оп-
ределения их состояния являются актуальными. По на-
шему мнению, необходим новый подход к изучению 
данной проблемы, базирующийся на механизмах под-
держания гомеостатических свойств искусственных 
популяций и их связи с показателем жизнеспособности 
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(Markina and Benkovskaya, 2015). Комплексные исследо-
вания динамики структурных параметров искусствен-
ных популяций насекомых показали их разнокачествен-
ность по реакции на кормовой раздражитель (Haiduk et 
al., 2003). В дальнейшем нами экспериментально обос-
нованно правило зависимости интенсивности проявле-
ния таксисов насекомых от жизнеспособности популя-
ции (Zlotin and Markina, 2009; Markina and Zlotin, 2010). 
В практическом аспекте интенсивность проявления так-
сисов может рассматриваться как критерий жизнеспо-
собности популяции и использоваться для прогноза ди-
намики численности и контроля качества биоматериала.  

В этой связи целью нашей работы явилось экспери-
ментальное обоснование эффективности нового подхода 
к контролю качества культур насекомых, базирующего-
ся на зависимости между интенсивностью таксисов на-
секомых и их жизнеспособностью.  

Материал и методы исследований  

Исследования проводили на породах тутового шел-
копряда (Bombyx mori Linnaeus, 1758 (Lepidoptera, 
Bombycidae) – Б-2 улучшенная (Б-2 ул.), Б-1улучшенная 
(Б-2 ул.), Мерефа 6, Украинская 11, Украинская 12, Ук-
раинская 14, Украинский 2, Скороспелая 2 и гибридах – 
Украинский 14 х Украинская 20, Украинский 21 х Ме-
рефа 6, Мерефа 6 х Мерефа 7.  

Часть исследований проводили с лабораторными 
культурами и выборками природных популяций непарно-
го шелкопряда (Lymantria dispar (Linnaeus, 1758)) 
(Lepidoptera, Lymantriidae). Выбор объектов исследования 
обусловлен большим практическим значением данных 
видов насекомых. Тутовый шелкопряд – продуцент сырья 
и продуктов питания для животных и человека (Golovko 
et al., 1998; Raubenheimer and Rothman, 2013; Ghosh et al., 
2014). Непарный шелкопряд – опасный и широко распро-
страненный фитофаг, наносящий значительный урон лес-
ному и садово-парковому хозяйству многих областей 
Украины (Meshkova, 2009). Культуру непарного шелко-
пряда выращивают для решения задач биологического 
метода защиты растений – наработки энтомопатогенных 
препаратов, применение которых значительно снижает 
химическую нагрузку на экосистемы.  

Биоматериал (кладки непарного шелкопряда) отби-
рали из очагов разной фазы градации: Купянский лесхоз 
Харьковской области – начало роста численности; Цю-
рупинское лесничество Херсонской области – фаза кри-
зиса. Насекомые культивировались по общепринятым 
методикам (Golovko et al., 1998; Dubko, 1995).  

В экспериментах с тутовым и непарным шелкопря-
дами каждый вариант опытов насчитывал три повторно-
сти: по 50 мг гусениц для тутового шелкопряда 
(110 штук на одну повторность) и десять повторностей 
по 25 гусениц для непарного шелкопряда. В ходе экспе-
римента учитывали следующие показатели: жизнеспо-
собность яиц (%), жизнеспособность гусениц (%), жиз-
неспособность куколок (%), общую жизнеспособность 
(%), интенсивность хемотаксиса (шт. за 30 мин), сред-
нюю плодовитость самок (шт.), урожай коконов (кг с 1 г 
грены), среднюю массу кокона (г). Жизнеспособность 
яиц определяли как отношение гусениц, вышедших из 

яиц, к общему количеству яиц, взятых для опыта, жизне-
способность гусениц – как отношение числа окукливших-
ся гусениц (давших здоровую куколку) к исходному ко-
личеству гусениц, взятых в эксперименте, жизнеспо-
собность куколок – как отношение количества бабочек, 
вышедших из куколок, к общему количеству куколок.  

Общую жизнеспособность рассчитывали по ориги-
нальной формуле (Golovko et al., 1995). Интенсивность 
проявления таксиса определяли по количеству особей, 
прореагировавших на раздражитель.  

Изучение трофотаксиса тутового и непарного 
шелкопрядов при контроле качества на стадии гусе-
ницы и прогнозировании жизнеспособности биома-
териала. Для установления связи между интенсивно-
стью трофотаксиса и уровнем жизнеспособности особей 
изучаемых видов использован отбор гусениц после вы-
хода из яйца на пергаментную бумагу, натертую кормо-
вым растением (Ostapenko and Zlotin, 2000). Для тутово-
го шелкопряда как привлекающий сигнал использовали 
листья шелковицы белой (Morus albа L.), для непарного 
шелкопряда – дуба обыкновенного (Quercus robur L.). 
На выкормку отбирали гусениц (как наиболее чувстви-
тельных), которые на протяжении 30 минут переползли 
на не натертую сторону бумаги (ослабление интенсив-
ности привлечения). В контрольном варианте отбирали 
гусениц, перешедших на натертую сторону бумаги. 
За 30 минут это составляет 100% особей. Отбор экспе-
риментального материала проводили с 6 до 8 часов утра. 
Для натирания бумаги использовали зрелый лист шел-
ковицы и дуба, срезанный в естественных условиях 
произрастания непосредственно перед экспериментом.  

Изучение чувствительности самцов к половому 
феромону самок у тутового шелкопряда при контро-
ле качества на стадии имаго. До начала работ готови-
ли экстракт полового аттрактанта самок тутового шел-
копряда согласно методике Elizarov and Barybkina 
(1974). В качестве растворителя использовали метилен-
хлорид. Концентрация экстракта составляла в 1 см3 рас-
творителя пяти желез вергильных самок. Методом раз-
ведения активность полученного экстракта доведена до 
1*10–12 – 1*10–14. Самцов переносили в помещение, в 
котором до этого никогда не было самок, и рассаживали 
их на листы бумаги (4 повторности по 100 шт.) на рас-
стоянии 5 см друг от друга. Далее к антеннам самца на 
расстоянии 2 см подносили кончик стеклянной палочки, 
предварительно погруженный в экстракт полового ат-
трактанта самок с активностью 1*10–12. Тестирование 
проводили через два часа после выхода самцов в утрен-
нее время (с 8 до 10). О наличии ответной реакции самца 
судили по тестовым признакам – движение антенн, пе-
редних лапок, подгибание брюшка, «танец ухаживания». 
Самцов, реагировавших на аттрактант, спаривали с сам-
ками. Потомство самок, спаренных с самцами контроль-
ного (без отбора на аттрактант) варианта и варианта, в 
котором производили отбор, выращивали отдельно.  

Выращивание насекомых проводили по общеприня-
тым методикам. Гигротермические условия содержания 
соответствовали оптимуму для вида (Golovko et al., 
1998; Zlotin et al., 2000).  

Статистическую обработку полученных данных про-
водили, используя однофакторный дисперсионный ана-
лиз с помощью программы Statistica 6.0.  
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Результаты и их обсуждение 

Для экспериментального подтверждения возможности 
контроля жизнеспособности культуры тутового шелко-
пряда, используя в качестве критерия интенсивность так-
сисов, провели опыты с четырьмя породами. После выхо-
да гусениц из яиц по указанной выше методике 
определяли интенсивность их хемотаксиса. В дальней-
шем была проведена выкормка данных пород и установ-
лены биологические показатели культуры. В ходе экспе-
римента отмечена достоверная разница интенсивности 

хемотаксиса у отдельных пород (табл. 1). Наиболее ин-
тенсивно на запах листа шелковицы реагировали породы 
Б-2 улучшенная и Б-1 улучшенная. Изучение влияния 
отбора на общую жизнеспособность культуры позволило 
установить прямую позитивную зависимость между ин-
тенсивностью хемотаксиса гусениц-«мурашей» и общей 
жизнеспособностью культуры. Этот факт дает основания 
утверждать, что показатель интенсивности хемотаксиса 
действительно может быть использован для контроля 
состояния культуры тутового шелкопряда на стадии гусе-
ницы при ее выходе из яйца.  

Таблица 1  
Зависимость биологических показателей тутового шелкопряда от интенсивности хемотаксиса гусениц-«мурашей»  

Жизнеспособность, % Порода Интенсивность 
хемотаксиса, % грены гусениц куколок общая  

Урожай коконов с 
1 г гусениц, кг 

Б-2 улучшенная   61,0 ± 2,40* 98,0 ± 0,58 94,7 ± 1,96   99,0 ± 0,58   91,8 ± 1,68*   3,6 ± 0,38* 
Украинская-11 37,0 ± 0,88 95,3 ± 0,33 87,9 ± 1,23 100,0 ± 0,00 83,8 ± 1,08 2,5 ± 0,13 
Б-1 улучшенная   47,0 ± 0,58* 98,7 ± 0,33 88,8 ± 1,29   99,6 ± 0,43   87,3 ± 0,96* 2,5 ± 0,17 
Мерефа 6 17,3 ± 0,88 97,3 ± 0,67 56,6 ± 1,79 100,0 ± 0,00 55,1 ± 1,43 2,6 ± 0,07 

Примечание: * Р < 0,001.  

Таким образом, существует возможность отбора наи-
более перспективного для выкормки биоматериала. В на-
ших экспериментах наиболее перспективной оказалась 
порода Б-2 улучшенная, в которой 61% гусениц-«мура-
шей» прореагировали на запах листа шелковицы. Общая 
жизнеспособность этой породы на выкормке была досто-
верно выше (на 4,6%), чем породы Б-1 улучшенная (Р < 
0,001), на 8,04% выше породы Украинская-11 (Р < 0,001) 
и на 36,8% – породы Мерефа 6 (Р < 0,001). Достоверно 
выше был и показатель урожая коконов породы Б-2 

улучшенная. Установленная ранее связь между сенсорной 
чувствительностью взрослых самцов и жизнеспособно-
стью гусениц (Zub, 2004), по нашему мнению, также мо-
жет быть эффективным критерием оценки культуры ту-
тового шелкопряда, но только на стадии имаго. 
Тестирование имаго-самцов по чувствительности к ми-
нимальной концентрации полового феромона самки 
(1×10–12) показало отличия в интенсивности хемотаксиса 
у испытанных пород (табл. 2).  

Таблица 2  
Зависимость биологических показателей тутового шелкопряда  

от интенсивности реакции имаго самцов на половой феромон самок  

Жизнеспособность, % Порода Интенсивность 
хемотаксиса,% грены гусениц куколок общая  

Урожай коконов с 
1 г гусениц, кг 

Б-2 улучшенная 65,0 ± 1,20 94,3 ± 1,67 87,1 ± 0,47 100,0 ± 0,00 82,2 ± 0,44 3,9 ± 0,06 
Украинская-11 68,0 ± 0,89 96,7 ± 1,34 90,3 ± 1,63   97,4 ± 0,99 85,0 ± 0,63 3,4 ± 0,22 
Б-1 улучшенная     74,0 ± 0,78** 96,7 ± 1,77   96,3 ± 1,38*   94,4 ± 1,87   88,0 ± 2,91*     4,4 ± 0,19** 
Мерефа 6 53,0 ± 1,40 93,0 ± 1,21 74,6 ± 2,06   90,7 ± 1,74 61,9 ± 1,16 2,9 ± 0,08 

Примечание: * – Р < 0,05, ** – Р < 0,001.  

Наибольшую интенсивность хемотаксиса продемон-
стрировали самцы породы Б-1 улучшенная. После про-
ведения выкормки потомства, полученного от таких 
самцов, отмечено достоверное (Р < 0,001) превышение 
показателя общей жизнеспособности культуры по срав-
нению с породами, самцы которых обнаруживали 
меньшую интенсивность хемотаксиса. Это свидетельст-
вует о взаимосвязи между физиологическим состоянием 
насекомых родительского поколения и жизнеспособно-
стью полученного от них потомства. Показатели урожая 
коконов у высокожизнеспособной породы были выше в 
среднем на 1 кг.  

Таким образом, показана возможность использова-
ния правила зависимости интенсивности таксисов от 
жизнеспособности насекомых при выборе для промыш-
ленного производства наиболее перспективных пород 
тутового шелкопряда и контроля качества культуры. 
Тестирование гусениц-«мурашей» по интенсивности 

хемотаксиса обеспечивает контроль жизнеспособности 
на стадии гусеницы. Оценка имаго позволяет отобрать 
наиболее физиологически качественный материал для 
скрещивания, а также прогнозировать жизнеспособ-
ность потомства.  

В дальнейшем нами усовершенствована сущест-
вующая методика отбора гусениц по интенсивности 
хемотаксиса. Первоначально предложенная Л.Н. Оста-
пенко и А.З. Злотиным методика (Ostapenko and Zlotin, 
2000) предусматривает отбор гусениц-«мурашей» по 
интенсивности хемотаксиса на запах листа шелковицы в 
течение 30 минут. По нашему мнению, сокращение вре-
мени отбора с 30 до 15 минут в сочетании с выдержива-
нием гусениц в течение 12 часов после выхода из грены 
без корма позволит выделить из общего количества наи-
более подвижных и жизнеспособных особей. Это даст 
возможность прогнозировать жизнеспособность пород и 
гибридов тутового шелкопряда по количеству гусениц-
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«мурашей», демонстрирующих хемотаксис в течение 
15 минут после 12-часового голодания.  

Мы провели экспериментальную оценку общей жиз-
неспособности породы Б-2 улучшенная и гибрида Б-2 
улучшенная х Б-1 улучшенная, при отборе гусениц-
«мурашей» по интенсивности хемотаксиса в течение 
15 минут после 12-часового голодания. Для дифференци-
рования материала по жизнеспособности в период испы-
таний необходимы условия, выходящие за рамки опти-
мальных. При этом реализуются скрытые возможности 
особей и популяций в целом, что обеспечивает приспо-

собление организма к меняющимся условиям существо-
вания (Mamedallieva et al., 1990). В этой связи экспери-
мент был проведен на оптимальном и пессимальном 
агрофонах в период весенней и летней выкормки тутово-
го шелкопряда. Результаты весенних выкормок (табл. 3) 
показали, что интенсивность хемотаксиса у гусениц, и 
породы, и гибрида, подвергавшихся голоданию, досто-
верно ниже на 10% по сравнению с вариантом контроля. 
Жизнеспособность при содержании материала на опти-
мальном фоне возрастала на 11% у гибрида, и на 6% – у 
породы.  

Таблица 3  
Влияние отбора по интенсивности хемотаксиса и голодания на жизнеспособность и продуктивность  

тутового шелкопряда (среднее за два весенних сезона)  

Общая жизнеспособность, % Урожай коконов с 1 г гусениц, кг Варианты 
Интенсивность  

хемотаксиса гусениц, % ОПФ ПФ ОПФ ПФ 
Б-2 улучшенная × Б-1 улучшенная  

Контроль – отбор 30 мин. 46,0 ± 1,65 78,5 ± 1,31 75,3 ± 2,36 3,5 ± 0,18 3,2 ± 0,03 
Отбор 15 мин. 41,3 ± 0,33 80,5 ± 1,67 79,4 ± 1,99 3,8 ± 0,39 3,6 ± 0,09 
Отбор 15 мин. после голодания     36,3 ± 0,88**      87,9 ± 0,77**      85,6 ± 1,48**   4,1 ± 0,27* 3,8 ± 0,13 

Б-2 улучшенная 
Контроль – отбор 30 мин. 37,7 ± 0,67 77,8 ± 0,16 77,1 ± 1,65 3,7 ± 0,76 3,8 ± 0,31 
Отбор 15 мин.      31,3 ± 0,33**      79,4 ± 0,11** 78,6 ± 0,12 3,7 ± 0,09 3,9 ± 0,22 
Отбор 15 мин. после голодания        27,0 ± 1,15***        83,4 ± 0,78*** 81,7 ± 1,62 4,1 ± 0,21 3,9 ± 0,18 

Примечание: * – Р ˂ 0,05, ** – Р ˂ 0,01, *** – Р ˂ 0,001; ОПФ – оптимальный фон, ПФ – пессимальный фон.  

Показатель общей жизнеспособности на оптимальном 
фоне во всех вариантах превышал таковой на пессималь-
ном фоне, что объясняется влиянием провокационного 
фона выкормки, где угнетающими факторами служат 
ухудшение качества корма, уменьшение его количества, 
понижение температуры. При этом показатели урожая 
коконов не имели достоверных отличий. Эксперимент 
показал, что голодание гусениц приводит к ослаблению 
особей, это проявляется в снижении двигательной актив-
ности и, в свою очередь, отражается на показателе интен-

сивности хемотаксиса. В вариантах «Отбор 15 мин. после 
голодания» и у породы, и у гибрида снижение интенсив-
ности хемотаксиса сопровождается повышением общей 
жизнеспособности культуры. Это объясняется тем, что 
при таком отборе на пергамент успевают переползти са-
мые подвижные особи, а, соответственно, и более жизне-
способные. При отборе в течение 30 мин. на пергамент 
попадают особи с разной двигательной активностью и, 
соответственно, с разной жизнеспособностью. Подобные 
результаты получены и в период летних выкормок (табл. 4).  

Таблица 4  
Влияние отбора по интенсивности хемотаксиса и голодания на жизнеспособность  

и продуктивность тутового шелкопряда (среднее за два летних сезона)  

Общая жизнеспособность, % Урожай коконов с 1 г гусениц, кг Варианты 
Интенсивность  

хемотаксиса гусениц, % ОПФ ПФ ОПФ ПФ 
Б-2 улучшенная × Б-1 улучшенная 

Контроль – отбор 30 мин. 43,0 ± 1,31 70,0 ± 0,74 67,6 ± 0,95 3,4 ± 0,16 3,3 ± 0,44 
Отбор 15 мин. 41,3 ± 0,33 73,1 ± 2,39 69,7 ± 1,48 3,5 ± 0,31 3,4 ± 0,11 
Отбор 15 мин. после голодания      37,7 ± 0,28**      74,6 ± 0,43**      70,7 ± 0,57** 3,5 ± 0,13 3,4 ± 0,46 

Б-2 улучшенная 
Контроль – отбор 30 мин. 30,0 ± 0,61 68,6 ± 1,14 68,0 ± 0,66 3,2 ± 0,19 3,2 ± 0,18 
Отбор 15 мин.   27,3 ± 0,33* 71,0 ± 0,12 69,7 ± 0,45 3,7 ± 0,16 3,7 ± 0,29 
Отбор 15 мин. после голодания 26,7 ± 1,03      78,7 ± 1,96**   74,4 ± 1,41* 3,7 ± 0,28 3,9 ± 0,24 

Примечание: * – Р ˂ 0,05, ** – Р ˂ 0,01; ОПФ – оптимальный фон, ПФ – пессимальный фон.  

Однако при летних выкормках уровень показателей 
был немного ниже, чем весной. Это, по нашему мнению, 
связано со специфической реакцией генотипа на изме-
нения условий среды, в частности, на снижение качества 
листа летних насаждений шелковицы.  

Таким образом, нами установлена положительная за-
висимость между общей жизнеспособностью культуры 
тутового шелкопряда и интенсивностью хемотаксиса 
гусениц-«мурашей» на запах листа шелковицы в тече-
ние 15 мин. после 12-часового голодания. Отмечено 

достоверное повышение жизнеспособности как пород, 
так и гибридов тутового шелкопряда при данном спосо-
бе отбора в весенний и летний сезоны. Это дает возмож-
ность использовать данный способ отбора для оценки 
жизнеспособности культуры. Так как способ позволяет 
отбирать наиболее жизнеспособный биоматериал, его 
также можно считать способом оптимизации культуры 
при разведении.  

Следующий этап наших исследований посвящен изу-
чению возможности использования показателя интенсив-
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ности хемотаксиса при отборе исходного материала для 
создания искусственных популяций насекомых.  

Успех всех программ технической энтомологии по 
массовому разведению насекомых зависит, в первую оче-
редь, от удачного выбора исходного биоматериала для 
закладки культуры (Zlotin, 1989; Lyashenko, 1999). В связи 
с этим разработаны основные принципы и методы отбора 
исходного биоматериала для создания культур насекомых 
(Zlotin and Boychuk, 1997). Они включают анализ популя-
ций донора по органолептическим, морфофункциональ-
ным и биохимическим признакам. В дальнейшем прово-
дится выкормка биоматериала в лабораторных условиях с 
целью определения соответствия показателей данной 
культуры целевой программе разведения.  

Несмотря на общую положительную характеристику 
предложенного подхода, обнаружены и некоторые его 
недостатки. Главный из них – длительный период оцен-
ки, связанный с необходимостью проведения выкормок 
биоматериала. Последнее делает его малопригодным 
для отбора исходного биоматериала и закладки культур 
насекомых в период экспедиций, в связи с их ограни-
ченностью во времени. Отсюда возникает необходи-
мость разработки новых методов. В этой связи мы пред-
ложили новый экспресс-метод оценки исходного 
материала, используя правило зависимости интенсивно-

сти таксисов насекомых от их жизнеспособности. Пла-
нируя экспериментальные работы, мы исходили из це-
лей программ разведения, которые в большинстве 
случаев реализуются в двух направлениях:  

– разведение насекомых для решения программ био-
логического метода защиты растений и животных (насе-
комых для закладки культур отбирают из природы);  

– разведение насекомых-продуцентов сырья, меди-
цинских препаратов, продуктов питания (отбор исход-
ного материала проводят из уже существующих культур 
насекомых).  

В этой связи исследования проведены на представите-
лях, отобранных для этих двух направлений. Непарного 
шелкопряда как исходный материал по первому направ-
лению собирали в его природных популяциях. Предста-
вителем программ второго направления выбран тутовый 
шелкопряд. В опытах использовали новую селекционную 
породу Украинская 12 и старую коллекционную породу 
Скороспелая 2. Во всех случаях средний образец кладок 
яиц отбирали весной методом случайных проб.  

Отобранные кладки непарного шелкопряда тестиро-
вали, определяя интенсивность трофотаксиса гусениц, 
после их выхода из яиц (табл. 5). Отмечена достоверная 
(Р < 0,001) разница по показателю интенсивности тро-
фотаксиса между образцами из двух популяций.  

Таблица 5  
Зависимость биологических показателей непарного шелкопряда от интенсивности трофотаксиса гусениц  

Вариант Интенсивность трофо-
таксиса, % за 30 мин. 

Жизнеспособ-
ность гусениц, %

Средняя масса 
куколки, мг 

Средняя плодови-
тость самок, шт. 

Гибель от 
болезней, % 

Непарный шелкопряд из очага  
в фазе нарастания численности  

  78,1 ± 2,8*   74,3 ± 1,9* 1126 ± 18*   312 ± 21*     1,2 ± 0,9* 

Непарный шелкопряд из очага  
в фазе кризиса численности  

  5,8 ± 2,0   3,2 ± 2,4 531 ± 23   29 ± 12 66,2 ± 2,3 

Тутовый шелкопряд,  
порода Украинская 12 

  79,8 ± 3,1*   92,3 ± 1,1*     2,40 ± 0,32* 638 ± 9*     1,8 ± 1,2* 

Тутовый шелкопряд,  
порода Скороспелая 2 

41,3 ± 2,2 74,1 ± 1,0   1,49 ± 0,14 481 ± 11   4,6 ± 1,1 

Примечание: * – Р < 0,001.  

Дальнейшая выкормка биоматериала показала, что 
для особей популяции, демонстрирующей более высо-
кую интенсивность трофотаксиса, характерны значи-
тельно более высокие показатели жизнеспособности, 
средней массы куколки и плодовитости самок. Таким 
образом, для закладки маточных культур необходимо 
определять интенсивность таксиса гусениц после их 
выхода из яйца. Эксперимент показал, что кладки яиц из 
популяции, находящейся в фазе кризиса (резкое сниже-
ние численности), непригодны для закладки культуры, 
так как наблюдается значительная (до 96%) гибель гусе-
ниц в процессе культивирования.  

Аналогичные данные получены при применении но-
вого метода оценки жизнеспособности насекомых в про-
грамме разведения продуцентов сырья и продуктов пи-
тания (тутовый шелкопряд). Биоматериал с высокой 
интенсивностью трофотаксиса (порода Украинская 12) 
имел высокую жизнеспособность, в то время как гусе-
ницы породы Скороспелая 2 при низкой интенсивности 
трофотаксиса (на 38,5% меньше) имели достоверно 
меньший показатель жизнеспособности (на 18,2%; Р < 
0,001). Новая селекционная порода Украинская 12 также 

имела достоверно более высокие показатели (Р < 0,001) 
средней массы коконов (на 0,9 г) и плодовитости самок 
(на 157 шт.). Отмечено и уменьшение количества осо-
бей, погибших от болезней (на 2,8%).  

Таким образом, предложенный и апробированный 
новый экспресс-метод отбора исходного биоматериала 
может быть успешно использован в реализации про-
грамм технической энтомологии. Для закладки культур 
насекомых из тестируемых популяций необходимо вы-
бирать те, которые характеризуются максимальным зна-
чением показателя интенсивности трофотаксиса.  

В технологическом процессе разведения насекомых 
очень важно поддерживать генетическую гетероген-
ность культуры. Гетерогенные популяции имеют боль-
шую адаптивную способность в меняющихся условиях 
среды за счет более высокой жизнеспособности 
(Lyashenko, 1999). Высокая гетерогенность популяций 
наряду с другими факторами обуславливает их гетеро-
зиготность – генетическое явление, возникающее при 
скрещивании разнокачественных гамет в зиготе. Оно 
широко распространено в природе и является одной из 
причин гетерозиса (Gilyarov, 1990). Практическое опре-
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деление уровня гетерозиготности – достаточно сложный 
процесс. Одним из известных способов является прове-
дение анализирующего скрещивания. Суть его состоит в 
том, что гибридную (гетерозиготную) особь скрещива-
ют с особью, гомозиготной по рецессивным аллелям – 
«анализаторам». Потомки анализирующих скрещиваний 
обязательно несут один рецессивный аллель от «анали-
затора», на фоне которого должны проявиться аллели, 
полученные от анализируемого организма. Для таких 
скрещиваний характерно (кроме случаев взаимодейст-
вия генов) совпадение расщеплений по фенотипу и ге-
нотипу среди потомков. Таким образом, анализирующие 
скрещивания дают возможность определить генотип и 
соотношение гамет разного типа у особи (Gilyarov, 
1990). Однако этот процесс довольно трудоемок и длите-
лен. Необходимо проведение предварительных экспери-
ментов для подбора «анализатора», владение методикой 
разведения вида в условиях лаборатории и т. д. В свою 
очередь, основываясь на показанном нами правиле зави-

симости интенсивности таксисов насекомых от их жизне-
способности (Zlotin and Markina, 2009) и установленной 
прямой зависимости между уровнем гетерозиготности 
популяций насекомых и их жизнеспособностью (Gilyarov, 
1990), мы предложили новый простой способ определе-
ния гетерозиготности популяций насекомых.  

Цель нашего дальнейшего исследования – экспери-
ментальное доказательство на примере культуры тутово-
го шелкопряда (Bombyx mori L.) возможности установле-
ния гетерозиготности популяций насекомых на основе 
вышеизложенных закономерностей. Для проведения экс-
периментальной проверки выдвинутых положений ис-
пользованы три искусственные популяции тутового шел-
копряда с разным уровнем гетерозиготности, созданные 
на базе породы Б-2 улучшенная: партеногенетическая 
линия, чистая порода, межпородный гибрид. Определяя 
интенсивность хемотаксиса гусениц-«мурашей», мы от-
метили самые низкие показатели у партеногенетической 
линии, а высокие – у межпородного гибрида (табл. 6).  

Таблица 6  
Зависимость между интенсивностью хемотаксиса, жизнеспособностью гусениц  

и степенью гетерозиготности популяции тутового шелкопряда  

Характеристика популяции  
по степени гетерозиготности 

Интенсивность 
хемотаксиса,  
шт./за 30 мин. 

Жизнеспособ-
ность гусениц, %

Степень гетерозиготности  
популяции 

Б-2 улучшеная – партеногенетическая линия 24,3 ± 1,4a 53,6 ± 1,8d гомозиготная популяция 
Б-2 улучшенная – чистая порода 58,0 ± 1,6b 70,1 ± 1,6e относительная гетерозиготность 
Б-2 улучшенная х Б-1 улучшенная – межпородный гибрид 72,3 ± 1,4c 89,8 ± 1,1f высокая гетерозиготность 

Примечание: разными латинскими буквами помечены значения достоверно (Р < 0,01), отличающиеся друг от друга.  

Зная априори, что первая линия гомозиготна, а гиб-
рид безусловно гетерозиготен, мы можем говорить о 
существовании положительной корреляции между пока-
зателями интенсивности хемотаксиса и степенью гете-
розиготности популяции. Для чистой породы характер-
ны средние, но достоверно отличающиеся (Р < 0,01) от 
других вариантов показатели интенсивности хемотакси-
са. Ее можно считать условно гетерозиготной. При изу-
чении жизнеспособности гусениц в вариантах экспери-
ментально подтверждено, что более высокие показатели 
жизнеспособности проявились у гетерозиготной попу-
ляции с высокой интенсивностью хемотаксиса особей, а 
низкие – у гомозиготной популяции с низкой интенсив-
ностью хемотаксиса. Это еще раз подтверждает уста-
новленные нами ранее закономерности.  

Анализ результатов свидетельствует, что показатели 
интенсивности хемотаксиса и жизнеспособности соответ-
ствуют определенному уровню гетерозиготности популя-
ции. Чем выше интенсивность хемотаксиса, тем выше 
относительный уровень гетерозиготности. Установлен-
ный факт дает возможность определять степень гетерози-
готности искусственных популяций насекомых, проводя 
тестирование по интенсивности хемотаксиса личинок. 
Также этот способ может быть пригоден для мониторинга 
состояния естественных популяций насекомых, особенно 
в зонах с высокой антропогенной нагрузкой.  

Таким образом, говоря о выборе критериев для оценки 
искусственных популяций насекомых, можно утвер-
ждать, что анализ структурных параметров показывает и 
степень приспособленности культуры к искусственным 
условиям разведения и возможности ее воспроизводства. 

Особое значение для контроля качества имеет оценка 
пространственно-этологической, а также анализ генети-
ческой структуры популяции (Smith and Borstel, 1972; 
Zlotin, 1989). Для решения этих задач имеют значение 
биохимические исследования динамики активности жиз-
ненно важных ферментов в зависимости от физиологиче-
ского состояния особей, режимов и сроков хранения био-
материала (Lapu et al., 1985; Benkovskaya et al., 2006). На 
модельной выборке имаго колорадского жука показана 
возможность комплексного применения молекулярно-
биологического (двунаправленная аллель специфичная 
полимеразная цепная реакция), фенетического и токсико-
логического методов для анализа популяционной струк-
туры вида (Benkovskaya et al., 2008; Benkovskaya, 2009).  

Методы оценки адаптивного поведения насекомых 
разработаны слабо. Предлагается использовать половые 
феромоны и другие привлекающие вещества, антифе-
данты, репелленты, паразитов или их жертв (Chernij, 
2004). Показанная нами структурированность популя-
ции по степени чувствительности к химическим раздра-
жителям (Zlotin and Markina, 2009) легла в основу пред-
ложенных и успешно апробированных новых методов 
контроля качества биоматериала в решении задач тех-
нической энтомологии.  

Выводы  

В результате проведенных исследований экспери-
ментально обоснован новый подход к контролю качест-
ва культур насекомых при реализации программ техни-
ческой энтомологии, базирующийся на установленном 
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нами правиле зависимости интенсивности проявления 
таксисов насекомых от уровня их жизнеспособности.  

Интенсивность проявления таксисов может рассмат-
риваться как критерий состояния популяции и исполь-
зоваться при выборе для промышленного производства 
наиболее перспективных пород тутового шелкопряда и 
линий непарного шелкопряда. Тестирование гусениц-
«мурашей» по интенсивности хемотаксиса обеспечивает 
контроль жизнеспособности на всех стадиях. Оценка 
имаго позволяет отобрать наиболее физиологически 
качественный материал для скрещивания, а также про-
гнозировать жизнеспособность потомства.  

Предложен и обоснован новый экспресс-метод отбора 
исходного биоматериала при закладке культур насеко-
мых, основанный на положительной корреляции показа-
телей жизнеспособности насекомых и интенсивности их 
трофотаксиса. Установлена положительная корреляция 
между интенсивностью хемотаксиса и степенью гетеро-
зиготности популяции (на примере тутового шелкопряда).  
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Важкі метали у малих річках Тернопільщини  
з різним рівнем антропічного навантаження  

О.І. Прокопчук, В.В. Грубінко21 

Тернопільський національний педагогічний університет імені Володимира Гнатюка, Тернопіль, Україна  

Проаналізовано динаміку вмісту та особливості міграції важких металів (Zn, Mn, Fe, Co, Ni, Pb) у воді малих річок Тернопіль-
щини. Концентрація кобальту не перевищує гранично допустимого рівня, тоді як вміст інших металів перевищує норму від 2 до 
14 рибогосподарської ГДК. Найбагатші поверхневі води Тернопільщини на сполуки феруму та мангану, у першу чергу це 
пов’язано з літологічним складом порід басейнів досліджуваних річок. Перевищення концентрацій Mn і Fe у воді річок зумовлене 
також наявністю цих елементів в абіотичних складових долин, зокрема, у місцях рудопроявів феруму та мангану, алювіальних 
відкладах, оглеєних ґрунтах із закисними сполуками металів, а також вимиванням елементів із гірських порід, ґрунту та лісової 
підстилки. Підвищений уміст досліджуваних металів у водоймах спричинений природними факторами (протікання річки в місцях 
залягання руд і вимивання останніх, реакція ґрунтового розчину, потрапляння металів у водойми з підземним стоком), антропо-
генними (стічні води промислових підприємств, сільськогосподарські змиви, згоряння палива, скидання ТПВ) та гідрохімічними 
факторами власне гідроекосистеми (споживання та вивільнення металу гідробіонтами, рН водного середовища, надходження ме-
талу із донних відкладів, вивільнення металів зі складу органічних комплексних сполук, метилювання неорганічних сполук мета-
лів). Здійснено порівняльний аналіз ступеня забруднення води малих річок Тернопільщини важкими металами. Найзабрудненіша 
річка за вмістом біогенних та небіогенних важких металів – Золота Липа, а найчистіша – р. Стрипа, що дозволяє рекомендувати 
використовувати склад її води як референтний показник для регіональної оцінки екологічного стану поверхневих вод.  

Ключові слова: гідроекосистема; важкі метали; вода; гранично допустима концентрація  

Heavy metals in the small rivers of Ternopil region  
under different types of anthropogenic pressure  

O. Prokopchuk, V. Hrubinko  

Ternopil National Pedagogical University named after Volodymyr Gnatyuk, Ternopil, Ukraine  

The dynamic of content and peculiarities of migration of heavy metals in small rivers of Ternopil region were analyzed (Zn, Mn, Fe, Co, Ni, 
Pb). It was determined that cobalt does not exceed maximum permissible levels, whereas the content of other metals exceed these levels at rates 
from 2 to 42 times the emission limit set by the fishing industry. The waters of Ternopil region are the richest in the compounds of iron and 
manganese by virtue of the lithological content of the researched water basins. The excess in Mn and Fe concentration in river water is caused by 
occurrence of these elements in abiotic components of river valleys, particularly in areas with iron and manganese, alluvial deposits, clay soils 
with ferrous metal compounds and leaching of elements from rock, soil and forest litter. As our research showed, increased metal content in 
water basins is caused by natural factors (river running through areas with ore and where leaching of ore occurs it, reaction of interstitial water, 
metals appearing in ground water run-off), anthropogenic (waste waters of industrial plants, agricultural outwash, fuel combustion) and 
hydrochemical factors of the hydroecosystem itself (consumption and releasing of metals by hydrobionts, aquatic habitat pH, metals coming in 
from ground sediments, metals released from complexes with organic compounds, methylation of non-organic metal compounds). 
A comparative analysis of the pollution levels of Ternopil region water basins by heavy metals was completed. It was determined that the river 
most heavily contaminated by the content of nutrients and non-biogenic HM is the Zolota Lypa and the cleanest is the River Strypa, which al-
lows us to recommend the use of water composition as a reference indicator in assessing the ecological state of the region’s surface waters.  

Keywords: hydroecosystem; heavy metals; water; emission limit  
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Вступ  

Якість води – обмежний фактор водокористування 
на тлі різкого зростання попиту на прісну воду загалом 
(Myslyva and Kot, 2011). Особливо в останні роки якість 
природного середовища погіршують важкі метали (ВМ), 
що вважаються найнебезпечнішими для біоти у зв’язку з 
токсичністю та здатністю накопичуватися в їх організ-
мах (Brygadyrenko and Ivanyshyn, 2014, 2015; Nasrabadi, 
2015; Tsvetkova et al., 2016). Вони належать до класу 
консервативних забруднювальних речовин, що не вико-
ристовуються та не розкладаються у процесі міграції 
трофічними ланцюгами, володіють мутагенною та ток-
сичною дією, значно знижують інтенсивність перебігу 
біохімічних процесів у водних організмів (Malik et al., 
2014; Hu et al., 2014; Abubakar et al., 2015). Деякі з них 
токсичні навіть за дуже низьких концентрацій (Niu et al., 
2015), а такі важливі мікроелементи як Fe, Cu і Zn за 
високих концентрацій також можуть бути біологічно 
небезпечними (Manoj et al., 2012).  

Важкі метали можуть потрапляти у водойми з різних 
джерел (Fatieiev and Pashchenko, 2003; Kulbachko et al., 
2011), однак серед усіх виділяють два основні шляхи їх 
надходження: природний і антропогенний (Nzeve et al., 
2015). Метали – природні складові водного середовища. 
Деякі з них, наприклад Fe, Mn, Zn, Co, Mo, завжди 
присутні в низьких концентраціях у водному 
середовищі. Природні джерела можуть включати ерозію 
рудопроявів, перенесення металовмісного пилу вітром, 
лісові пожежі тощо (Naveedullah et al., 2014). До антро-
погенних джерел, основа яких – процеси індустріалізації 
та урбанізації, належать згоряння палива, видобування 
корисних копалин, вихлопні гази транспорту, скидання 
твердих побутових відходів (ТПВ), застосування ВМ у 
складі добрив і пестицидів, рекреація тощо (Reza and 
Singh, 2010; Malassa et al., 2013; Bichi and Bello, 2013; 
Nazir et al., 2015; Song et al., 2015; Orubite et al., 2015).  

Акумулювання ВМ у водоймах залежить від геоло-
гічної структури порід, типу водойми, її гідрологічного 
режиму, сезонних коливань фізико-хімічних показників 
води та активності біотичних складових гідроекосистеми 
(Mur and Ramamurti, 1987; Kholopov, 2003). Вони просо-
чуються у підземні води, рухаючись уздовж водних 
шляхів, і, в кінцевому результаті, проникають у водоносні 
горизонти або змиваються стоком у поверхневі води, 
унаслідок чого забруднюється як вода, так і прибережні 
ґрунти (Duruibe et al., 2007). Доволі часто ВМ можуть 
надходити у питні води (Wogu and Okaka, 2011). Відомо 
(Opp et al., 2015), що ВМ сорбуються завислими речови-
нами та, осідаючи у бенталі, можуть накопичуватися про-
тягом десятків років. При цьому основним шляхом за-
бруднення стає комплексоутворення металів із гумусо-
вими речовинами (Stanko, 2012).  

Моніторинг ВМ, вивчення процесів їх накопичення 
та міграції, виявлення факторів, якими ці процеси визна-
чаються, – одні з важливих питань як для оцінки безпеки 
навколишнього середовища, так і для здоров’я людей 
(Kar et al., 2008). Регіональне забруднення малих річок 
важкими металами спричинює погіршення якості води у 
середніх і великих річках, що створює серйозну небез-
пеку для здоров’я населення (Snizhko, 2001).  

З огляду на зазначене, мета дослідження – здійснити 
порівняльний аналіз ступеня забруднення води малих 
річок Тернопільщини важкими металами залежно від 
рівня антропогенного навантаження на екосистеми.  

Матеріал і методи досліджень  

Об’єкт дослідження – природні води малих річок 
Тернопільської області. Тернопільщина належить до Во-
лино-Подільського артезіанського басейну. Середня гус-
тота річкової сітки – 0,48 км/км2. В області нараховується 
понад 2 400 річок і потічків, переважна більшість із яких 
належить до категорії найменших (довжина до 25 км) 
(Svynko, 2007). У басейнах лівих приток Дністра перева-
жають іони НСО3

– – 260 мг/дм3 та Са2+ – 70 мг/дм3. Мен-
ше SО42– – 21,0 мг/дм3, Na+ + K+ – 12 мг/дм3, Cl– – 
10 мг/дм3, Mg2+ – 10 мг/дм3. Води Тернопільщини мають 
добру якість та різко виражений гідрокарбонатний склад. 
Правда, за останні роки зафіксовано тенденцію до 
підвищення концентрації біогенних компонентів за раху-
нок азоту та фосфору, що є наслідком господарської 
діяльності людини (Syvyi and Tsaryk, 2011). Значна густо-
та річкової сітки, маловодність, низька захищеність під-
земних горизонтів унаслідок домінування у підстилкових 
породах вапняків, крейди, гіпсів – причини недостатньої 
захищеності водних ресурсів від забруднення (Tsaryk, 
1993). Головні забруднювачі водойм області – підпри-
ємства харчової промисловості (цукрові заводи, молоко-
заводи, м’ясокомбінати, спиртзаводи, концентрато-дріжд-
жовий комбінат), комунально-побутові стоки та стоки 
тваринних ферм, змив із сільськогосподарських угідь 
(Tsaryk, 1993; Syvyi and Tsaryk, 2011).  

Для проведення дослідження на території Терно-
пільської області умовно виділено чотири типи територій, 
що відрізняються рівнем антропогенного навантаження: 
рекреаційна – РТ (49°13′46″ N, 26°11′55″ E), аграрна – АТ 
(49°01′55″ N, 25°22′56″ E), урбанізована – УТ (49°29′15″ 
N, 25°34′51″ E) та техногенно трансформована – ТТ 
(49°24′35″ N, 24°57′09″ E) територїї. До рекреаційної 
території віднесено Гусятинський район із річкою Збруч у 
межах природного заповідника «Медобори». Як аграрну 
територію обрано один із найрозораніших районів області 
– Бучацький, який характеризується активним веденням 
землеробства та тваринництва. На даній території 
досліджували річку Стрипу. До урбанізованої території 
включено м. Тернопіль із річкою Серет, а до техногенно 
трансформованої – Бережанський район, який харак-
теризується значним розвитком промисловості та тран-
спортної мережі, з річкою Золота Липа (рис. 1). Виокрем-
лення вищеназваних територій здійснене згідно з еколого-
географічним районуванням Тернопільської області, роз-
робленим на основі впливу господарської діяльності лю-
дини на навколишнє середовище (Yankovska, 2003).  

Проаналізовано 512 проб води з річок Тернопільщини, 
відібраних упродовж травня – вересня 2014 року. Зразки 
води відбирали по різних створах Тернопільської області 
відповідно до рівня антропогенного навантаження 
території. Методику вибору місць відбору проб викладе-
но в (Lure, 1973; Leite and Lure, 1975; Antypchuk and 
Kireeva, 2005). Проби води відбирали із середини річки з 
поверхневого горизонту водойм із глибини 0,5–0,7 м за 
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допомогою пластикових пробовідбірників об’ємом 1 дм3. 
Воду фільтрували через мембранний фільтр із діаметром 
пор 0,45 мкм, концентрували до 10 разів і визначали вміст 
ВМ методом атомно-абсорбційної спектрофотометрії на 
спектрофотометрі С-115 М1, С-600 за відповідних дов-
жин хвиль, що відповідали максимуму поглинання кож-
ного з досліджуваних металів згідно зі стандартними ме-

тодиками (Novikov et al., 1990). Вміст металів виражали в 
мг/дм3 досліджуваних зразків. Отримані дані зіставляли 
згідно з гранично допустимими концентраціями 
досліджуваних металів: ГДК(Zn)рибгосп. = 0,01 мг/дм3, 
ГДК(Mn)рибгосп. = 0,01 мг/дм3, ГДК(Fe)рибгосп. = 0,1 мг/дм3, 
ГДК(Pb)рибгосп. = 0,01 мг/дм3, ГДК(Co)рибгосп. = 0,05 мг/дм3, 
ГДК(Ni)рибгосп. = 0,01 мг/дм3.  

 

 

Рис. 1. Картосхема дослідних територій Тернопільської області з різним рівнем антропогенного навантаження:  
1 – рекреаційна територія (РТ), 2 – аграрна територія (АТ), 3 – урбанізована територія (УТ),  

4 – техногенно навантажена територія (ТТ)  

Статистичну обробку одержаних експериментальних 
даних проведено із застосуванням пакета прикладних 
програм Statistica 6.0.  

Результати дослідження  

Порівняння середнього вмісту ВМ та рН води малих 
річок Тернопільщини з різним рівнем антропогенного 
навантаження наведено у таблиці. 1.  

Цинк. У водоймах із РТ, АТ і ТТ вміст цинку зро-
став із травня до серпня та падав у вересні. На УТ 
концентрація елемента знижувалася з травня до червня, 
зростала у серпні та знов падала у вересні. На РТ у 
травні та червні вміст елемента був відносно низьким 

(0,009 мг/дм3), а в наступні місяці незначно зріс, що, 
однак, перевищило норму ГДКрибгосп. у 1,4 та 1,3 раза 
відповідно. На АТ, подібно як на РТ, вміст металу у вес-
няно-літні місяці був низьким, зріс у серпні та вересні – 
0,016 та 0,015 мг/дм3 відповідно, що перевищило показ-
ники ГДКрибгосп. у 1,6 та 1,5 раза. У водоймі на ТТ вміст 
цинку перевищив показники ГДКрибгосп. у червні в 
1,2 раза, у серпні – у 2,7 раза та у вересні – в 1,2 раза. 
На УТ вміст Zn у травні перевищив показник ГДКрибгосп. 
в 1,2 раза, у серпні – у 2,7 раза та у вересні – в 1,3 раза.  

Манган. Для водойм із РТ і УТ характерне поступове 
зростання вмісту мангану з травня до вересня, а для АТ та 
ТТ – зниження. На всіх територіях прослідкували значне 
перевищення норми ГДКрибгосп.. На РТ концентрація еле-
мента збільшилася з 0,098 у травні до 0,428 мг/дм3 у 
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вересні, що перевищило допустимі концентрації у 3,3 та 
14,0 раза відповідно. На УТ у травні вміст мангану не пе-
ревищував ГДКрибгосп., а в наступні три місяці – перевищив 
у 2,6, 4,1 та 6,1 раза. Щодо вмісту Mn у річковій воді 

аграрної території спостерігали максимальне перевищен-
ня у червні (4,2 раза), а мінімальне – у вересні (2,5 раза). У во-
доймі з ТТ концентрація елемента перевищувала ГДКрибгосп. у 
травні (7,5 раза), а найменше – у вересні (4,3 раза).  

Таблиця 1  
Сезонні зміни середніх концентрацій (мг/дм3) важких металів і рН води  

у малих річках Тернопільщини з різним рівнем антропогенного навантаження (М ± m; n = 4)  

Середнє значення показника та похибка  Показник Місяць РТ АТ ТТ УТ 
травень 8,14 ± 0,02 8,94 ± 0,02 8,27 ± 0,01 8,15 ± 0,06 
червень 7,20 ± 0,03 9,18 ± 0,01 8,45 ± 0,12 7,61 ± 0,01 
серпень 7,60 ± 0,07 6,96 ± 0,13 6,64 ± 0,05 6,94 ± 0,11 

рН 

вересень 7,23 ± 0,11 8,12 ± 0,07 6,97 ± 0,13 7,37 ± 0,09 
травень 0,009 ± 0,000 0,006 ± 0,002 0,009 ± 0,000 0,012 ± 0,002 
червень 0,010 ± 0,001 0,008 ± 0,003 0,012 ± 0,002 0,006 ± 0,001 
серпень 0,014 ± 0,004 0,016 ± 0,004 0,027 ± 0,001 0,027 ± 0,005 

Zn 

вересень 0,013 ± 0,001 0,016 ± 0,001 0,012 ± 0,000 0,013 ± 0,001 
травень 0,033 ± 0,003 0,041 ± 0,007 0,075 ± 0,004 0,003 ± 0,019 
червень 0,085 ± 0,036 0,042 ± 0,052 0,055 ± 0,011 0,026 ± 0,006 
серпень 0,092 ± 0,083 0,027 ± 0,008 0,063 ± 0,014 0,041 ± 0,017 

Mn 

вересень 0,140 ± 0,019 0,025 ± 0,011 0,043 ± 0,012 0,061 ± 0,016 
травень 0,783 ± 0,022 0,558 ± 0,039 0,922 ± 0,401 0,338 ± 0,056 
червень 0,484 ± 0,093 0,406 ± 0,207 0,507 ± 0,072 0,223 ± 0,021 
серпень 0,599 ± 0,314 0,246 ± 0,052 0,809 ± 0,020 0,332 ± 0,132 

Fe 

вересень 0,884 ± 0,067 0,294 ± 0,050 0,450 ± 0,047 0,371 ± 0,071 
травень 0,055 ± 0,015 0,069 ± 0,015 0,119 ± 0,004 0,091 ± 0,027 
червень 0,031 ± 0,001 0,063 ± 0,032 0,085 ± 0,068 0,105 ± 0,017 
серпень 0,057 ± 0,006 0,049 ± 0,005 0,012 ± 0,016 0,027 ± 0,006 

Pb 

вересень 0,092 ± 0,013 0,069 ± 0,018 0,065 ± 0,047 0,053 ± 0,019 
травень 0,008 ± 0,000 0,010 ± 0,002 0,012 ± 0,000 0,013 ± 0,003 
червень 0,017 ± 0,002 0,023 ± 0,004 0,016 ± 0,003 0,017 ± 0,001 
серпень 0,016 ± 0,004 0,013 ± 0,002 0,015 ± 0,002 0,019 ± 0,000 

Co 

вересень 0,021 ± 0,002 0,027 ± 0,003 0,014 ± 0,003 0,02 ± 0,002 
травень 0,016 ± 0,004 0,019 ± 0,004 0,019 ± 0,002 0,024 ± 0,003 
червень 0,034 ± 0,002 0,036 ± 0,002 0,029 ± 0,004 0,032 ± 0,005 
серпень 0,012 ± 0,002 0,037 ± 0,004 0,026 ± 0,002 0,017 ± 0,000 

Ni 

вересень 0,022 ± 0,001 0,027 ± 0,002 0,019 ± 0,000 0,022 ± 0,002 
 
 

Ферум. У річках із РТ та УТ спостерігали поступове 
збільшення вмісту феруму до вересня (0,884 на РТ та 
0,371 мг/дм3 на УТ), що перевищило ГДКрибгосп. у 8,8 та 
3,7 раза відповідно. На АТ зафіксували зниження вмісту 
металу з травня до серпня та незначне підвищення у 
вересні, однак найбільшим було перевищення ГДКрибгосп. у 
травні – у 5,6 раза. У водоймі на ТТ вміст феруму різко 
знизився з травня до червня, значно зріс у серпні та знову 
знизився у вересні. Найвищим було перевищення 
ГДКрибгосп. у травні – у 9,2 раза.  

Плюмбум. У водоймі з РТ прослідкували зниження 
вмісту плюмбуму з травня до червня та зростання до 
вересня. На АТ відмічаємо зменшення вмісту плюмбуму 
з травня до серпня та зростання у вересні. У водоймі з 
ТТ зафіксували максимальний вміст металу у травні 
(0,119 мг/дм3), що перевищило ГДКрибгосп. у 1,2 раза, 
мінімальні показники – у серпні та підвищення – у 
вересні. На УТ спостерігали зростання концентрації 
елемента з травня до червня, мінімум – у серпні та зро-
стання – у вересні.  

Кобальт. Динаміка вмісту кобальту у воді річок із РТ 
та АТ характеризувалася підвищенням його вмісту із 
травня до червня, незначним зменшенням у серпні та 
підвищенням у вересні. На ТТ зафіксували зростання 

вмісту металу з травня до червня та зменшення до верес-
ня. Для УТ характерне поступове підвищення вмісту еле-
мента з травня до вересня. На жодній із досліджуваних 
територій не зафіксували перевищення ГДКрибгосп..  

Нікель. У річках з АТ і ТТ спостерігали незначне 
зростання вмісту нікелю з травня до серпня та зменшен-
ня – у вересні. На РТ і УТ зафіксували зростання вмісту 
металу з травня до червня, зменшення – у серпні та не-
значне зростання – у вересні. На всіх територіях 
концентрація нікелю перевищувала ГДКрибгосп. від 1,1 
(у серпні на РТ) до 3,7 раза (у серпні на АТ).  

Обговорення результатів дослідження  

Цинк. За вмістом у поверхневих прісних водах серед 
мікроелементів він посідає друге місце після мангану. 
Основні джерела надходження цинку у поверхневі прісні 
води – процеси руйнування та розчинення гірських порід 
та мінералів, головним чином сфалериту ZnS, сульфідних 
комплексів і залізних руд. Значна кількість цинку надхо-
дить у результаті господарської діяльності людини. Особ-
ливо високим вмістом цього металу характеризуються 
стічні води рудозбагачувальних фабрик, гальванічних 
цехів багатьох підприємств, виробництв пергаментного 
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паперу, мінеральних фарб, штучного волокна тощо 
(Linnik, 1986). Важливе джерело цинку – спалювання де-
ревини та відходів (Mur and Ramamurti, 1987). У поверх-
невих водах основне місце у зв’язуванні цинку належить 
гумусовим речовинам, які містяться у донних відкладах у 
високих концентраціях. Найдетальныше вивчені гуматні 
та фульватні комплекси цинку. Міцність комплексів ме-
талу з гумусовими речовинами залежить від кислотності 
середовища та зростає зі збільшенням рН. Наприклад, 
ступінь закомплексованості цинку за рН = 6,5 становить 
2,2–8,3%, а за рН = 8,9 – 31,5–64,5% (Linnik, 1986). 
Оскільки цинк – біогенний метал, можна передбачити 
його активне засвоєння фітогідробіонтами з настанням 
вегетаційного періоду, оскільки іони цинку беруть участь 
у ключових реакціях фотосинтезу (Romanenko, 2001).  

Зміна вмісту цинку у воді річок РТ, АТ і ТТ 
характеризується подібною динамікою. У травні, у пік 
активної вегетації гідробіонтів (у нашому випадку 
фітопланктону, фітобентосу та вищих водних рослин) та 
їх активному фотосинтезі з поглинанням вуглекислоти, 
відбувається підлуговування води. У зв’язку із цим, 
концентрація цинку мінімальна для водойм усіх 
досліджуваних територій. У червні, у зв’язку з 
кліматичними умовами територій та гідрохімічними 
особливостями водойм з АТ і ТТ, рівень рН збільшився, 
що зумовило хоча і невелике, але підвищення вмісту 
цинку. На РТ концентрація елемента також незначно 
зросла. На УТ, порівняно із травнем, у червні вміст цин-
ку значно знизився, що може бути свідченням приско-
рених процесів вегетації фітогідробіонтів у зв’язку з 
високими (на 3,5 °С більше, ніж на ТТ) температурами 
води. Основні забруднювачі води цинком на УТ – 
промислові стічні води м. Тернопіль. У другій половині 
літа за максимальної температури води настає новий 
період бурхливого розвитку фітопланктону та друге 
«цвітіння» води, що мало б викликати наступне знижен-
ня концентрації цинку у воді. Однак ми спостерігали 
зворотне явище: підвищення вмісту елемента у водой-
мах області. Це, на нашу думку, пов’язано з 
гідрохімічними особливостями досліджуваних річок, 
зокрема, рівнем рН води. У серпні на АТ, ТТ і УТ вод-
невий показник коливався у межах 6,64–6,96 моль/л, що 
може свідчити про вивільнення цинку з комплексів з 
органічними речовинами та, відповідно, збільшення 
його концентрації у воді. На РТ, незважаючи на рН, яке 
дорівнювало 7,6 моль/л, вміст цинку також зріс. У 
вересні концентрація елемента впала, що пояснюємо 
активним споживанням цинку протягом літа водною 
біотою та, певною мірою, його закомплексованістю з 
гумусовими речовинами.  

Манган. Серед важких металів манган – один із 
найпоширеніших елементів у земній корі, посідає третє 
місце після феруму та титану. Він належить до 
біологічно активних елементів, бере участь у процесах 
фотосинтезу, в реакціях фотолізу води та виділення кис-
ню, реоксидації заліза у поживному розчині та клітині 
рослин тощо. Основні джерела надхоження мангану у 
поверхневі води – залізомарганцеві руди та деякі інші 
мінерали, які містять манган, стічні води марганцевих 
збагачувальних фабрик, металургійних заводів, підпри-
ємств хімічної промисловості, шахтні води тощо. Значна 
кількість мангану надходить у процесі відмирання та 

розкладання гідробіонтів, особливо синьо-зелених та 
діатомових водоростей, а також вищих водних рослин. 
Комплекси мангану з гумусовими речовинами не достат-
ньо стійкі, порівняно з міцністю гуматних або фульватних 
комплексів інших катіонів металів. Зв’язування Mn2+, як і 
інших металів, у комплекси з фульвокислотою зростає за 
підвищених значень рН середовища. У поверхневих 
прісних водоймах уміст мангану визначається сукупною 
дією факторів, таких як окисно-відновна ситуація у 
водоймі, рН середовища, наявність комплексоутворю-
вальних речовин, інтенсивність процесів адсорбції на 
зважених частках тощо. Як правило, манган здатний на-
копичуватися у водному середовищі в основному за ра-
хунок зниження Eh і рН; на відміну від інших 
мікроелементів, для нього характерні невисокі показники 
ступеня закомплексованості. Здатність мангану до окис-
нення та широко розвинуті процеси адсорбції сприяють 
його накопиченню у донних відкладах. Процеси окиснен-
ня та відновлення різних сполук мангану не є суто 
фізичними, суттєва роль у них належить мікроорганізмам 
(Linnik, 1986).  

Значне перевищення ГДКрибгосп. мангану у поверхне-
вих водах Тернопільщини (у 14 разів), у першу чергу, 
зумовлене наявністю цього металу в незначній кількості 
в усіх гірських породах (Syvyi and Tsaryk, 2011). 
Незначні рудопрояви марганцю відомі серед відкладів 
неогенового віку на Бережанщині (ТТ), що містяться 
серед глинисто-мергельних порід баденського ярусу. 
У Бережанському районі також розвідані запаси мерге-
лю, вапняків, пісковиків. У Бучацькому районі (АТ) за-
лягають значні поклади пісковиків і вапняків. Родовища 
кварцових пісків зосереджені в Тернопільському районі 
(УТ) (Tsaryk, 1993). Окрім того, чорноземи опідзолені, 
які займають значні площі на УТ, у тих місцях, де 
ґрунтові води залягають неглибоко, піддаються 
оглеєнню, внаслідок чого виникають токсичні речовини 
(закисні сполуки заліза, марганцю).  

Незначні концентрації мангану у травні на РТ, АТ і 
УТ пояснюємо залуженням води (рН = 8,14–8,94) у 
зв’язку з вегетацією гідробіонтів. Високі концентрації 
елемента спостерігали на ТТ, що, на нашу думку, зумов-
лено надходженням мангану із донних відкладів. У червні 
на РТ, АТ і ТТ спостерігали зростання вмісту елемента, 
що може бути пов’язано з незначним зниженням рН сере-
довища та посиленням міграції металу із донних відкладів 
унаслідок цього. На ТТ у червні спостерігали зменшення 
вмісту елемента у воді. У серпні на РТ, ТТ і УТ, подібно, 
як і в червні, вміст мангану зростав (зниження рН до 6,64 
на ТТ). На АТ, незважаючи на низький показник рН 
(6,96), вміст елемента був низьким. У вересні на РТ і УТ 
вміст мангану зріс, що зумовлено надходженням елемен-
та у процесі відмирання та розкладання гідробіонтів, 
особливо синьо-зелених і діатомових водоростей, а також 
вищої водної рослинності. На АТ і ТТ концентрація еле-
мента впала, тому можна припустити, що елемент акуму-
лювався у донних відкладах і прибережних ґрунтах, а 
підвищення рівня рН прискорило цей процес.  

Ферум відіграє надзвичайно важливу роль у життє-
діяльності водних організмів і значною мірою засвою-
ється ними. Він – важливий елемент для водоростей, ви-
щих водних рослин та інших представників гідробіонтів. 
Високий кларк заліза у земній корі (4,65%) зумовлює 
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наявність цього металу як незамінного компонента у при-
родних водах. До природних процесів, які зумовлюють 
надходження сполук феруму в поверхневі води, 
відносять, перш за все, процеси хімічного вивітрювання 
гірських порід. Значна його кількість надходить у водой-
ми з підземним стоком, із виробничими та сільсько-
господарськими стічними водами. Як і для інших ВМ, 
зв’язування феруму в комплекси фульвокислотами 
сильніше, ніж із гуміновими кислотами. Найбільшою 
стійкістю фульватні комплекси досліджуваного елемента 
характеризуються в кислому та слабокислому середови-
щах. Багато дослідників відмічають високу кореляцію 
між вмістом феруму та розчиненими органічними речо-
винами для вод річок. Особливо це проявляється у водах 
із високим вмістом гумусових речовин (Linnik, 1986). 
Вміст феруму у воді також залежить від характеру водо-
носного середовища. Зростанню вмісту металу сприяють 
погані умови інфільтрації атмосферних опадів через слаб-
ко проникні шари, мала швидкість фільтрування води, 
високий вміст феруму в мінеральному складі порід, 
наявність органічних речовин (наприклад торфів, 
органічних мулів), кисла реакція середовища. Інший чин-
ник – хімічний склад води, зокрема, наявність у ній 
гумінових кислот, діоксиду вуглецю та оксисену.  

Походження феруму у воді може бути мінеральним 
або органічним. Воно може бути наслідком розкладання 
та окиснення у зоні звітрювання первинних мінералів, 
що вміщують даний метал. У четвертинних утворах, 
зокрема, алювіальних, які вміщують багато лімоніту та 
органічних речовин, саме цей шлях збагачення води 
ферумом, імовірно, найпоширеніший. У неглибоких 
водах, що контактують із болотами, мочарами, багнами 
тощо, ферум може бути у вигляді органічних сполук 
(головним чином гумусових). Води цих середовищ 
містять гумінові кислоти, які міцно та тривало зв’язують 
елемент (Syvyi, 2004). Обмін ферумом між донними 
відкладами та водою відбувається рахунок вільних 
(гідратованих) іонів Fe2+ і комплексних сполук з 
органічними речовинами, що зумовлено процесами 
відновлення та комплексоутворення за участю фульво-
кислот (Linnik and Zhezheria, 2011).  

У нашому дослідженні перевищення концентрації 
феруму у водоймах Тернопільщини до 9,21 ГДКрибгосп. 
спричинене, у першу чергу, присутністю досліджу-
ваного металу у невеликих кількостях у всіх породах, 
що входять до складу земної кори (Syvyi, 2004). 
Незначні рудопрояви заліза трапляються у північних 
районах Тернопільської області, що, однак, не виявляє 
зацікавлення з погляду на об’єкти нашого дослідження 
(Syvyi and Tsaryk, 2011). До уваги варто взяти поклади 
пісковиків у Бучацькому районі, кварцових пісків у 
Тернопільському районі, гравію в долині та на прибе-
режних схилах Серету, Золотої Липи, які, порівняно з 
іншими покладами осадового походження, містять у 
своєму складі значні концентрації сполук феруму 
(Tsaryk, 1993). Серед ґрунтотвірних порід в області знач-
не місце займають алювіальні відклади, на яких у доли-
нах річок утворилися лучні, лучно-болотні та торфо-
болотні ґрунти, які вміщують багато лімоніту та 
органічних речовин. Тому з упевненістю можна конста-
тувати той факт, що абіотичні складові долин річок 
Тернопільської області значно багатші на сполуки фе-

руму. Оскільки на вміст досліджуваного металу у во-
доймах впливає кисла реакція середовища, до уваги слід 
узяти типи ґрунтів, які складають басейни та долини 
русел досліджуваних річок. Так, ясно-сірі ґрунти, які 
займають значні площі на АТ, мають кислу реакцію 
ґрунтового розчину (рН сольової витяжки становить 
5,1–5,6), а чорноземи опідзолені (УТ) та темно-сірі 
опідзолені ґрунти – слабокислу реакцію. У місцях, де 
ґрунтові води залягають неглибоко, ґрунти, особливо з 
кислою реакцією, піддаються оглеєнню, внаслідок чого 
можуть виникати закисні сполуки заліза, які можуть 
вимиватися у водойми.  

Загалом, динаміка вмісту феруму у досліджених во-
доймах значно нагадує таку як для мангану, адже ці два 
елементи близькі як за фізико-хімічними властивостями, 
так і за відношенням до біоти. В усіх водоймах у травні 
спостерігали високі концентрації елемента, незважаючи 
на залуженість води, що можна пояснити надходженням 
феруму із донних відкладів і накопиченням його у товщі 
води. У червні зафіксували зменшення вмісту металу, що, 
на нашу думку, спричинене комплексоутворенням металу 
з участю розчинених органічних речовин. До кінця літа 
ступінь зв’язування металів у комплекси зростає, тому у 
водоймі з АТ у серпні концентрація елемента 
зменшується. Натомість, у воді річок із РТ, ТТ і УТ 
спостерігали зростання вмісту феруму, що пов’язано із 
незначним вивільненням сполук феруму із донних 
відкладів та, можливо, вимиванням металу внаслідок 
значної кількості опадів із порід. У вересні, у процесі 
відмирання та розкладання гідробіонтів та вищих водних 
рослин, уміст феруму зростає, зокрема, у воді з РТ, АТ і 
УТ. Оскільки площа ТТ зайнята під лучними ґрунтами, 
поведінка елемента тут доволі своєрідна. Зокрема, у 
вересні відмічено зменшення концентрації металу, незва-
жаючи на зниження рН до 6,97, що може свідчити про 
подальше зв’язування феруму у комплекси з фульвокис-
лотами та акумулювання його у донних відкладах.  

Плюмбум належить до малопоширених елементів, це 
один із сильних токсикантів для живих організмів. У при-
роді елемент зустрічається у вигляді ендогенних (галеніт 
PbS) і екзогенних (анаглезит PbSO4, церусит PbCO3) 
мінералів. Розчинення цих мінералів – одне з природних 
джерел надходження металу в поверхневі води. Значне 
підвищення вмісту плюмбуму у природному середовищі, 
у тому числі у поверхневих водах, пов’язане з його широ-
ким використанням у промисловості. Антропогенні дже-
рела забруднення поверхневих вод сполуками даного 
елемента – згоряння вугілля, використання тетраетил-
свинцю як антидетонатора у моторному паливі, а також 
винесення у водойми зі стічними водами рудозбагачу-
вальних фабрик, металургійних підприємств, хімічних 
підприємств і шахт. Застосовують плюмбум також у 
виробництві водопровідних труб, фарб, акумуляторів, 
різних металічних виробів, хімічних препаратів, як 
будівельний матеріал, для лиття тощо. Високі 
концентрації плюмбуму спостерігаються поблизу доріг та 
міст, що пов’язано зі спалюванням бензину.  

Плюмбум відносно легко вступає в реакції з голов-
ними макрокомпонентами природних вод, утворюючи 
важкорозчинні сполуки (карбонати, сульфати, сульфіди, 
гідроксиди). Однак навіть незначне зниження рН сере-
довища збільшує розчинність сполук свинцю (Linnik, 
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1986). Неорганічні сполуки свинцю у донних відкладах 
в анаеробних умовах зазнають метилювання за участі 
мікроорганізмів, що являє собою небезпеку для водної 
біоти. Значна частина плюмбуму пов’язана з гуміновими 
кислотами, які відіграють велику роль у процесах 
сорбції цього елемента із води. У кислому середовищі 
гумінові кислоти сорбують плюмбум інтенсивніше, ніж 
у лужному (Mur and Ramamurti, 1987). Немале значення 
в комплексотворенні зі свинцем відіграють поверхнево-
активні речовини (ПАР), за наявності яких ступінь за-
комплексування свинцю досягає 3–12%.  

У водоймах із РТ, АТ і ТТ концентрація плюмбуму у 
червні знизилась порівняно із травнем, що може бути 
свідченням його активного та подальшого акумулюван-
ня гідробіонтами та наступного перерозподілу серед 
складових трофічного ланцюга (зоопланктоном, риба-
ми). Підвищення вмісту елемента у воді з УТ можна 
пояснити його надходженням зі стічними водами про-
мислових підприємств Тернополя з високим вмістом 
ПАР. У серпні на АТ зі зменшенням рН середовища до 
6,96 вміст елемента знизився, що пов’язуємо з 
інтенсивною сорбцією плюмбуму гуміновими кислота-
ми. Натомість у водоймах із РТ, ТТ і УТ концентрація 
досліджуваного металу зросла. На нашу думку, значна 
концентрація плюмбуму у серпні пов’язана із процесом 
метилювання неорганічних сполук свинцю у донних 
відкладах, що сприяє мобілізації елемента з мулу. Як 
відомо, рослини восени, поглинувши деяку кількість 
ВМ, за течією води опускаються в нижні ділянки во-
дойми. Там, відмираючи, вони викликають вторинне 
забруднення води, віддаючи їй ВМ, біогенні елементи та 
органічні речовини (Humeniuk, 2003). Тому у вересні у 
водоймах з усіх досліджуваних територій концентрація 
плюмбуму значно зросла, що можна пояснити 
вивільненням елемента з відмерлих рослин.  

Кобальт у природі зустрічається у сполуках з арсе-
ном у вигляді мінералів. Сполуки кобальту попадають у 
поверхневі води в результаті вилуговування мідно-
колчеданних руд, екзогенних мінералів і порід, із ґрунтів 
під час розкладання мертвих організмів тощо. Кобальт 
належить до біологічно активних металів і завжди 
міститься в організмах тварин і рослин. У невеликих 
кількостях він впливає на важливі фізіологічні процеси 
життєдіяльності останніх (інтенсивність фотосинтезу, 
дихання, водообмін). Фізіолого-біохімічна роль кобаль-
ту полягає у підвищенні активності різних ферментів. 
Входячи до складу вітаміну В12, кобальт активно 
впливає на надходження азотистих речовин, збільшення 
вмісту хлорофілу та аскорбінової кислоти, активізує 
біосинтез і підвищує вміст білкового азоту у рослинах. 
Разом із тим, підвищені концентрації сполук кобальту 
токсичні (Linnik, 1986; Yehorova, 2014). Поведінка ко-
бальту у природних водах має багато спільного з 
поведінкою нікелю. Кобальт може утворювати комплекси 
з гумусовими речовинами, інтенсивність утворення яких 
значною мірою залежить від рН середовища. Максималь-
на комплексотвірна здатність фульвокислот відносно 
іонів Со2+ проявляється за рН = 6,5–8,0 (Linnik, 1986).  

Із травня по червень у водоймах усіх досліджуваних 
територій спостерігали зростання вмісту кобальту, що 
можна пояснити таким. Влітку має місце надходження 
ВМ у водне середовище з донних відкладів та їх акуму-

ляція водною рослинністю внаслідок фізичного (хвилі, 
течії, пониження та підвищення рівня води) чи антропо-
генного впливів, які викликають збільшення концентрації 
вільних іонів елемента (Humeniuk, 2003). У серпні у воді 
річок із РТ, АТ і ТТ зафіксували зниження концентрації 
кобальту, що можна пояснити зв’язуванням металу в 
аніонні комплексні сполуки з фульвокислотами (Linnik 
and Zaporozhets, 2005). У водоймі з УТ спостерігали зро-
стання вмісту елемента, що може бути наслідком як при-
родних, так і антропогенних факторів. Причиною зро-
стання вмісту кобальту у воді з РТ, АТ і УТ восени може 
бути як його вивільнення з відмираючої біоти, так і неви-
сока стійкість комплексів металу з органічними речови-
нами природних вод (Linnik, 1986). У вересні у водоймі з 
ТТ спостерігали зменшення концентрації кобальту. Як 
відомо, цей метал належить до найважливіших біоло-
гічно-активних речовин. Тому можна передбачити, що 
протягом весни, літа та осені сполуки кобальту були 
використані водною біотою (Humeniuk, 2003).  

Нікель – малопоширений метал, який у природних 
умовах зустрічається у вигляді сполук з арсеном і 
сіркою. Основне джерело антропогенного надходження 
нікелю у природні води – спалення дизельного пального 
(57% загального антропогенного надходження). Одне з 
найбільших джерел забруднення нікелем – стічні води 
цехів нікелювання, заводів синтетичного каучуку, 
нікелевих збагачувальних фабрик, підприємств хімічної 
промисловості, спалювання вугілля (Linnik, 1986). Окрім 
того, метал використовують у гальванопластиці (вироб-
ництво бамперів і оздоблювальних деталей автомобілів, 
побутових приладів і водопровідних арматур), вироб-
ництво нікель-кадмієвих батарей для різноманітних 
джерел живлення та цинково-нікелевих кислотних 
акумуляторів, для нанесення кераміки на метал, як 
каталізатор у виробництві харчових жирів, в обладнанні 
для отримання сонячної енергії (Mur and Ramamurti, 
1987). Високі концентрації нікелю характерні для вод 
річок і озер у місцях залягання нікельумісних гірських 
порід, сульфідних родовищ. За рН = 6,0–7,0 практично 
весь нікель міститься у складі фульватних комплексів. 
За рН > 8,0 деяка частина нікелю представлена у вигляді 
гідроксокомплексів, які домінують під час переходу у 
більш лужне середовище. Відносно невисокий ступінь 
закомплексованості нікелю в умовах природних вод 
пов’язаний із конкурентним зв’язуванням фульвокислот 
іншими металами, серед яких найбільший внесок в утво-
рення комплексних сполук вносять ферум і купрум. 
Концентрація нікелю може знижуватися у результаті 
випадання в осад таких сполук як ціаніди, сульфіди, 
карбонати або гідроксиди (при підвищенні значень рН), 
за рахунок споживання його водними організмами та 
процесів адсорбції (Sukhodolska and Prokopchuk, 2015).  

Підвищення вмісту нікелю у червні, порівняно із 
травнем, може бути зумовлене невисоким ступенем його 
закомплексованості. У серпні у водоймах із РТ, ТТ і УТ 
за рН = 6,64–7,60 зафіксували зниження концентрації 
елемента, що пов’язано зі зв’язуванням металу в ком-
плекси із фульвокислотами. Натомість, у воді з АТ 
спостерігали збільшення вмісту металу, що може бути 
спричинене потраплянням елемента у водойми зі зливо-
вими опадами та змивом дизельного палива внаслідок 
інтенсивного руху транспорту у зв’язку із завершенням 
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сезонних сільськогосподарських робіт (Sukhodolska and 
Prokopchuk, 2015). У вересні у воді річок із РТ і УТ 
спостерігали підвищення вмісту нікелю, що пояснюємо 
вивільненням останнього з відмираючої біоти. У річках з 
АТ і ТТ зафіксували зниження концентрації металу, що, 
можливо, пов’язано з акумуляцією нікелю в інших ком-
понентах водного середовища.  

Кількісне співвідношення ВМ у воді 
досліджуваних водойм можна подати рядами. Для річки 
з РТ воно матиме такий вигляд: травень: Cd < Cu < Co < 
Zn < Ni < Pb < Mn < Fe; червень: Cd < Cu < Zn < Co < Pb < 
Ni < Mn < Fe; серпень: Cd < Cu < Ni < Zn < Co < Pb < 
Mn < Fe; вересень: Cd < Cu < Zn < Co < Ni < Pb < Mn < Fe.  

Для річки з АТ: травень: Cd < Cu < Zn < Co < Ni < 
Pb < Mn < Fe; червень: Cd < Cu < Zn < Co < Ni < Pb < 
Mn < Fe; серпень: Cd < Cu < Co < Zn < Ni < Pb < Mn < 
Fe; вересень: Cd < Cu < Zn < Co < Ni < Pb < Mn < Fe.  

Для річки з ТТ: травень: Cd < Cu < Zn < Ni < Co < 
Pb < Mn < Fe; червень: Cd < Cu < Zn < Co < Ni < Pb < 
Mn < Fe; серпень: Cd < Cu < Pb < Co < Ni < Zn < Mn < 
Fe; вересень: Cd < Cu < Zn < Co < Ni < Pb < Mn < Fe.  

Для річки з УТ: травень: Cd < Cu < Mn < Zn < Co < 
Ni < Pb < Fe; червень: Cd < Cu < Zn < Co < Ni < Mn < 
Pb < Fe; серпень: Cd < Cu < Ni < Co < Zn < Pb < Mn < Fe; 
вересень: Cd < Cu < Zn < Co < Ni < Pb < Mn < Fe.  

Поелементний склад ВМ малих річок Тернопіль-
щини у розрізі місяців наведено нижче.  

Цинк: травень: АТ < ТТ < РТ < УТ; червень: УТ < 
АТ < РТ < ТТ; серпень: РТ < АТ < ТТ < УТ; вересень: 
ТТ < РТ < УТ < ТТ.  

Манган: травень: УТ < РТ < АТ < ТТ; червень: УТ < 
АТ < ТТ < РТ; серпень: АТ < УТ < ТТ < РТ; вересень: 
АТ < ТТ < УТ < РТ.  

Ферум: травень: УТ < АТ < РТ < ТТ; червень: УТ < 
АТ < РТ < ТТ; серпень: АТ < УТ < РТ < ТТ; вересень: 
АТ < УТ < ТТ < РТ.  

Плюмбум: травень: РТ < АТ < УТ < ТТ; червень: РТ 
< АТ < ТТ < УТ; серпень: ТТ < УТ < АТ < РТ; вересень: 
УТ < ТТ < АТ < РТ.  

Кобальт: травень: РТ < АТ < ТТ < УТ; червень: ТТ < 
РТ < УТ < АТ; серпень: АТ < ТТ < РТ < УТ; вересень: 
ТТ < УТ < РТ < АТ.  

Нікель: травень: РТ < АТ = ТТ < УТ; червень: ТТ < 
УТ < РТ < АТ; серпень: РТ < УТ < ТТ < АТ; вересень: 
ТТ < РТ = УТ < АТ.  

Порівнюючи ряди вмісту ВМ у річках із різних тери-
торій, зазначимо, що найзабрудненіші річки Тернопіль-
щини за вмістом біогенних ВМ. Цинком найбільше 
забруднені води з річок ТТ і УТ у серпні, манганом – РТ і 
ТТ (у вересні і травні відповідно), ферумом – РТ і ТТ 
(у вересні та травні відповідно). Найзабрудненіші річки за 
вмістом біогенних ВМ – води річок РТ і ТТ. Перевищен-
ня ГДК на цих територіях зумовлене природним розта-
шуванням басейнів рік у районах із заляганням залізо-
марганцевих конкрецій із поступовим їх вимиванням у 
водойми, закисленням води у результаті кислотних змивів 
та скидів техногенного походження (ТТ), особливостями 
гідрологічного режиму (зарегулювання водотоку) та 
гідрохімічного складу водойм (РТ).  

Щодо небіогенних ВМ у малих річках Тернопіль-
щини, їх стан можна оцінити як задовільний. Це пов’я-
зано з перевищеннями ГДК плюмбуму та нікелю на всіх 

територіях. Однак найзабрудненішою водоймою як за 
вмістом біогенних і небіогенних ВМ, є р. Золота Липа з 
ТТ, що спричинено надходженням металів унаслідок 
діяльності підприємств (зокрема, харчових) і об’єктів 
житлово-комунального господарства. Друга за забруд-
неністю після водойми з ТТ – р. Серет з УТ, що під-
дається значному антропогенному впливу міста (побу-
тові стоки, засмічення тощо). Незважаючи на те, що 
річка Стрипа з АТ характеризується пониженою здатні-
стю до самовідновлення у зв’язку з порівняно невисо-
ким біотичним потенціалом стійкості (Syvyi and Tsaryk, 
2011), вона практично не забруднена ВМ, що свідчить 
про активність хімічного та органічного зв’язування ВМ 
і седиментації зважених частин.  

Отже, оцінивши вміст ВМ у малих річках Тернопіль-
щини з різним рівнем антропічного навантаження, 
рівень забруднення водойм області можемо подати та-
ким рядом: АТ < РТ < УТ < ТТ.  

Висновки  

Якість води у малих річках Тернопільщини за вмістом 
важких металів не відповідає допустимим рівням ГДКриб-

госп., за винятком кобальту, вміст якого не перевищує гра-
нично допустимих концентрацій для рибогосподарських 
водойм. Підвищений уміст Mn і Fe у воді річок зумовле-
ний наявністю цих елементів в абіотичних складових до-
лин річок, зокрема, у місцях рудопроявів феруму та ман-
гану, алювіальних відкладах, оглеєних ґрунтах із закис-
ними сполуками металів, а також вимиванням елементів 
із гірських порід, ґрунту та лісової підстилки. Значно 
впливає на якість води досліджуваних водойм антропо-
генний фактор (стічні води промислових підприємств, 
сільськогосподарські змиви, згоряння палива, скидання 
ТПВ тощо). Найзабрудненіша річка за вмістом біогенних 
і небіогенних ВМ – це Золота Липа з ТТ, а найчистіша – 
р. Стрипа з АТ, що дозволяє рекомендувати використову-
вати склад її води як референтний показник для 
регіональної оцінки екологічного стану поверхневих вод.  
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Fatty acid content of honeycombs depending on the level  
of technogenic loading on the environment  

V.Y. Vishchur1, I.I. Saranchuk2, B.V. Gutіy3
22 

1Institute of Animal Biology of NAAS, Lviv, Ukraine  
2Bukovyna State Agricultural Experimental Station of NAAS, Сhеrnivtsi, Ukraine  

3Lviv National University of Veterinary Medicine and Biotechnologies named after S.Z. Gzhytskyj, Lviv, Ukraine  

The content of heavy metals, non-etherified and anionic forms of fatty acids, and also fatty acids of common lipids in honeycomb cells, 
obtained from hives placed in areas with high, medium and low levels of technogenic loading is investigated. The hives were located at the 
educational apiary of Lviv National University of Veterinary Medicine and Biotechnologies named after S.Z. Gzhytskyj (area with very 
heavy traffic and industrial activity) and in private beekeeping farms in the town Vynnyky and the village Chyzhyky, Pustomyty district, 
Lviv region (areas with lower intensity of traffic and industrial activity). Our research has shown that the newly-built honeycomb cells 
obtained from hives placed in the territory with medium and low levels of technogenic loading contain a lower quantity of such heavy metals 
as iron, zinc, cuprum, chromium, nickel, lead and cadmium. The total amount of non-etherified fatty acids with even and odd number of 
carbon atoms in the chain, monounsaturated fatty acids of n-7 and n-9 families and polyunsaturated fatty acids of n-3 and n-6 families was 
higher in these honeycombs. However, the total concentration of anionic forms of fatty acids with even and odd number of carbon atoms in 
the chain, monounsaturated fatty acids of n-7 and n-9 families and polyunsaturated fatty acids of n-3 and n-6 families was lower in these 
honeycombs. Due to the above-mentioned monounsaturated and polyunsaturated fatty acids the amount of fatty acids of common lipids 
rises. It leads to increase in the antibacterial and antifungal properties of honeycomb cells and reduction of fragility of their walls. 
The greatest changes in concentration of heavy metals, non-etherified and anionic form of fatty acids, and also fatty acids of common lipids 
occur in the newly built honeycomb cells in the territory with low technogenic loading on the environment.  

Keywords: beehives; heavy metals; fatty acids  

Жирнокислотний склад бджолиних стільників  
залежно від рівня техногенного навантаження на довкілля  

В.Я. Віщур1, І.І. Саранчук2, Б.В. Гутий3 
1Інститут біології тварин НААН, Львів, Україна  
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3Львівський національний університет ветеринарної медицини та біотехнологій імені С.З. Ґжицького,  

Львів, Україна  

Досліджено вміст важких металів, неетерифікованих і аніонних форм жирних кислот, а також жирних кислот загальних ліпідів 
у бджолиних стільниках, які отримано з вуликів, розміщених на територіях із високим, середнім та низьким рівнем техногенного 
навантаження. Проби відібрано на навчальній пасіці (територія з дуже інтенсивним рухом транспорту та роботи промислових 
підприємств) та у приватних пасічних господарствах (території з меншою інтенсивністю руху транспорту та роботи промислових 
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підприємств). У свіжопобудованих бджолиних стільниках, які отримано з вуликів, розміщених на території із середнім та низьким 
рівнями техногенного навантаження, міститься менша кількість феруму, цинку, купруму, хрому, нікелю, плюмбуму та кадмію. 
У цих стільниках вищий загальний вміст неетерифікованих форм насичених жирних кислот із парною та непарною кількістю вуг-
лецевих атомів у ланцюгу, мононенасичених жирних кислот родин n-7 і n-9 і поліненасичених жирних кислот родин n-3 і n-6.  
Натомість у них менша загальна концентрація аніонних форм насичених жирних кислот із парною та непарною кількістю вугле-
цевих атомів у ланцюгу, мононенасичених жирних кислот родин n-7 і n-9 і поліненасичених жирних кислот родин n-3 і n-6. 
За рахунок наведених вище мононенасичених і поліненасичених жирних кислот у них зростає кількість жирних кислот загальних 
ліпідів. Це зумовлює підвищення антибактеріальної та антигрибкової активності бджолиних стільників і зменшення крихкості їх 
стінок. Найбільше змінюється концентрація важких металів, неетерифікованих і аніонних форм жирних кислот, а також жирних 
кислот загальних ліпідів у свіжопобудованих бджолиних стільниках на території з низьким рівнем техногенного навантаження.  

Ключові слова: вулики; важкі метали; жирні кислоти  

Introduction  

Intensive development of the chemical industry and 
agriculture, environmental degradation and pollution by 
heavy metals causes growth of toxic lesions in humans and 
animals. One feature of heavy metals is that in small 
amounts almost all of them are necessary for plants and 
organisms (Kulbachko et al., 2011; Brygadyrenko and 
Ivanyshyn, 2014, 2015; Tsvetkova et al., 2016). However, 
when the permissible amount of these metals is exceeded this 
leads to serious diseases. Some heavy metals (mercury, 
cadmium, lead) are distinguished by a special feature of 
toxicity (Vymazal and Březinová, 2016). The development 
of industry, agriculture, energy and transport, intensive 
mining all lead to an increase of the concentrations of heavy 
metals in the air, water, soil, plants and plant pollen (Conti 
and Botrè, 2001; Wang Haiyan and Arne, 2003; Pashayan, 
2006; Vikram Reddy еt al., 2013). Thus, heavy metals are 
rapidly accumulated in the tissues of honey bees and 
honeycombs (Bogdanov, 2006; Perugini еt al., 2011).  

On the other hand, fatty acids are a vital component of 
food for honeybees (Saranchuk, 2013). In particular, the fatty 
acid composition of pollen affects the productive and 
reproductive characteristics of honeybees (Loidl and 
Crailsheim, 2001; Tan еt al., 2015). In addition, fatty acids are 
the basic building blocks of honeycombs (Buchwald еt al., 
2009). There they are mostly linked to long-chain alcohols. 
Fatty acids in bee combs also occur in free (nonetherified) and 
bound condition with heavy metals (anionic) (Коnоnskyy, 
2006). Thus, the fatty acid and mineral composition of 
honeycombs is an indicator of the ecological environment.  

Having considered the given above, theoretical and 
practical interest lies in the study of heavy metals, anionic 
and nonetherified fatty acids and fatty common lipid content 
in honeycombs, depending on the level of environmental 
impact. The aim of the study was to find out the contents of 
heavy metals, anionic and nonetherified fatty acids and 
common fatty lipids in honeycombs, depending on the level 
of the technogenic load on the environment.  

Material and methods  

The level of environmental impact was determined by 
the content of heavy metals (iron, zinc, copper, chromium, 
nickel, lead, arsenic and cadmium) in the pollen of 
dandelions (Taraxacum officinale Wigg.). Samples of pollen 
from dandelions and freshly built honeycombs for laboratory 
tests were taken in apiaries located in areas with different 
intensities of traffic and industry. The hives studied were 
located at the training apiary of Lviv National University of 

Veterinary Medicine and Biotechnologies named after S.Z. 
Gzhytsky (an area with very heavy traffic and industrial 
activity) and private beekeeping farms in Vynnyky town and 
Chyzhykiv village in Pustomiti district Lviv region (areas 
with lower intensity of traffic and industry). The private 
beekeeping farms in Vynnyky town and Chyzhykiv village 
are located at a distance of 2–3 and 5–6 km from the training 
apiary of Lviv National University of Veterinary Medicine 
and Biotechnologies named after S.Z. Gzhytsky. Moreover, 
both the training apiary of Lviv National University of 
Veterinary Medicine and Biotechnologies named after 
S.Z. Gzhytsky and the private beekeeping farms in Vynnyky 
and Chyzhykiv of Pustomiti district Lviv region are located 
along the Lviv – Ternopil highway.  

In each of the above-mentioned areas samples of the 
pollen of dandelions and newly built honeycombs were 
selected, and in each apiary the samples of dandelion pollen 
and newly built honeycombs were taken from three hives. 
To identify the species of the dandelion pollen an 
identification study was performed using the computer 
programs Lucia (Laboratory Colour Image Analysis) and 
Pollen Data Bank.  

In the selected samples of the bee pollen heavy metals 
were found and measured. In the selected samples of newly 
built honeycombs the concentrations of heavy metals, anionic 
and nonetherified fatty acids and fatty acids of total lipids was 
measured. The content of heavy metals in the studied 
biological material was measured on an atomic absorption 
spectrophotometer C–115 PC (Khavezov and Tsalev, 1983). 
The concentrations of anionic and nonetherified fatty acids and 
fatty acids of total lipids in the studied biological material were 
measured by the gas-liquid chromatography (Rivis and 
Fedoruk, 2010).  

Mathematical processing of research results was 
conducted statistically using the software package Statistica 
6.0. The results of the average values considered statistically 
significant at P < 0.05, P < 0.01 and P < 0.001 (ANOVA).  

Results and discussion  

It is ascertained that in the honeycombs, obtained from 
beehives located in areas with medium and low technogenic 
loading, compared with the honeycombs, selected from hives 
that are kept in a high level of anthropogenic impact the level 
of iron, zinc, copper, chromium, nickel, lead and cadmium is 
likely to be reduced (Table 1). Thus the content of the above-
mentioned heavy metals in honeycombs characterizes the 
degree of contamination of the studied areas. At the same 
time, in the honeycombs obtained from the beehives located 
in areas with high, medium and low technogenic impact on 
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the environment, the content of nonetherified and anionic 
forms of fatty acids and fatty acids of total lipids is different, 

which affects their physical properties, antibacterial and 
antifungal activity (Bogdanov, 2003; Bogdanov еt al., 2003).  

Table 1  
Concentration of heavy metals in honeycombs (mg/kg natural mass, М ± m, n = 3)  

Level of technogenic loading on the environment Heavy metals  
and their symbol high middle low 

Iron, Fe 85,2 ± 3,42 35,9 ± 1,78***   22,8 ± 1,43*** 
Zinc, Zn   7,9 ± 0,35   3,8 ± 0,17***     2,6 ± 0,16*** 
Copper, Cu   0,14 ± 0,009  0,09 ± 0,006**     0,07 ± 0,006*** 
Chromium, Cr   1,26 ± 0,040 1,06 ± 0,058*   0,93 ± 0,040** 
Nickel, Ni   0,67 ± 0,032   0,50 ± 0,023**     0,41 ± 0,023*** 
Lead, Pb   0,91 ± 0,037    0,68 ± 0,032**     0,45 ± 0,020*** 
Cadmium, Cd   0,06 ± 0,006  0,04 ± 0,003* 0,03 ± 0,006* 

Note: here and after * – Р < 0.05, ** – Р < 0.01, *** – Р < 0.001.  

We found out that the level of the technologenic impact 
on the environment affects the overall content of 
nonetherified forms of fatty acids in honeybee combs. Thus, 
the total content of nonetherified forms of fatty acids in 
honeybee combs which were taken from the beehives 
located in the areas with medium and low levels of 
technogenic loading is higher than in the honeycombs which 
were taken from beehives located in the areas with high 
anthropogenic loading (Table 2). The highest content of 
nonetherified forms of fatty acids was found in bee combs 
received from the beehives located in areas of low 
technogenic loading.  

The higher number of nonetherified forms of unsaturated 
fatty acids in honeycombs obtained from the beehives located 
in the areas with medium and low technogenic loading, in 
comparison with the honeycombs obtained from the beehives 
located in the areas with high anthropogenic impact can be 
explained mainly due to a higher content of monounsaturated 
fatty acids families n-7 and n-9 fatty acids and families of n-3 
and n-6 in their composition. The ratio of nonetherified forms 
of polyunsaturated fatty acids of n-3 family to nonetherified 
form of polyunsaturated fatty acids of n-6 family is lower 
(Table 2). It is obvious that the above-mentioned processes 
take place in the wax glands of honey bees.  

Table 2  
Concentration of nonetherified forms of fatty acids in honeycombs (mg/kg natural mass, М ± m, n = 3)  

Level of technogenic loading on the environment 
Fatty acids and their code number 

high middle low 
Caprylic, 8:0   0,58 ± 0,026  0,48 ± 0,023*    0,46 ± 0,023* 
Capric, 10:0   0,24 ± 0,011     0,17 ± 0,014**     0,15 ± 0,011* 
Lauric, 12:0   0,29 ± 0,014   0,23 ± 0,014*       0,20 ± 0,012** 
Myristic, 14:0   0,31 ± 0,020   0,23 ± 0,014*       0,20 ± 0,014** 
Pentadecanoic, 15:0   0,12 ± 0,011  0,11 ± 0,011   0,10 ± 0,011 
Palmic, 16:0 22,4 ± 1,13 21,5 ± 1,28 20,8 ± 1,27 
Palmitooleic, 16:1   0,31 ± 0,020     0,39 ± 0,017*        0,42 ± 0,012** 
Stearic, 18:0   4,85 ± 0,191   4,71 ± 0,190      3,95 ± 0,190* 
Oleic, 18:1  16,4 ± 0,95   21,0 ± 0,97*      21,9 ± 0,70** 
Linoleic, 18:2    1,27 ± 0,093        1,85 ± 0,097**         2,00 ± 0,128** 
Linolenic, 18:3  26,5 ± 1,40       35,3 ± 1,47**       36,0 ± 1,39** 
Total concentration of fatty acids 73,4 85,9 86,1 
Including saturated 28,8 26,9 25,9 
                 monounsaturated 16,7 21,4 22,3 
                 polyunsaturated 27,8 37,1 38,0 
n-3/n-6 20,9 19,1 18,0 

 
 

Lower quantity of nonetherified forms of saturated fatty 
acids in honeycombs obtained from the beehives located in 
the areas with medium and low technological impact in 
comparison with honeycombs obtained from the beehives 
located in the areas with high anthropogenic impact is caused 
by the lower content of fatty acids with even and odd number 
of carbon atoms in the chain in their composition.  

Nonetherified forms of caprylic, caprin, lauric, oleic, 
linoleic and linolenic acids demonstrate the most significant 
antibacterial and antifungal activity (Bogdanov, 2003; 
Bogdanov еt al., 2003). We observed that the level of the 
technogenic loading on the environment has a significant 
impact on the total concentration of nonetherified forms of 

caprylic, capric, lauric, oleic, linoleic and linolenic acids in 
honeycombs. Thus, the total content of nonetherified forms 
of the above- mentioned fatty acids in the honeycombs 
obtained from the beehives located in areas with medium 
and low technogenic loading compared to the honeycombs 
obtained from the beehives located in the areas with high 
anthropogenic impact increases.  

Nonetherified forms of monounsaturated (oleic and 
palmitooleyic) and especially polyunsaturated (linoleic and 
linolenic) fatty acids show maximum antibacterial and 
antifungal activity (Pauguel еt al., 1993; Manning, 2001; 
Bogdanov еt al., 2003). We found out that the level of the 
technogenic loading on the environment has a significant 
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impact on the overall content of nonetherified forms of 
monounsaturated and polyunsaturated fatty acids in the 
newly built honeycombs. So, the total content of 
nonetherified forms of monounsaturated and polyunsaturated 
fatty acids in the honeycombs obtained from the beehives 
located in the areas with medium and low technological 
loading in comparison with the honeycombs obtained from 
the beehives located in the areas with high anthropogenic 
impact is higher.  

Nonetherified forms of long-chain fatty acids have the 
ability to bind heavy metals, especially divalent. At the same 
time, nonetherified forms of long-chain fatty acids (18 or 
more carbon atoms in the chain) have the highest ability to 
bind heavy metals (Jenkins and Palmquist, 1982; Bogdanov 
еt al., 2005). Binding nonetherified forms of long-chain fatty 
acids with heavy metals takes place in the wax glands of 
honeybees (Saranchuk, 2013). As the result of this process 
anionic forms of fatty acids are formed. We found out that 
the level of technogenic loading on the environment affects 
the total content of anionic forms of fatty acids in newly built 
honeycombs. Thus, the total content of anionic forms of fatty 
acids in the newly built honeycombs obtained from the 

beehives located in areas with medium and low technogenic 
loading is lower than in the honeycombs obtained from the 
beehives placed in the areas with a high level of technogenic 
loading (Table 3).  

The lower number of anionic fatty acids in the newly 
built honeycombs obtained from the beehives located in 
areas with medium and low technogenic loading in 
comparison with honeycombs obtained from the beehives 
located in the areas with high anthropogenic impact is 
explained by the lower content of saturated fatty acids with 
even and odd number of carbon atoms in the chain, 
monounsaturated fatty acids families n-7 and n-9 fatty acids 
and families of n-3 and n-6 in the composition of those 
honeycombs. In this case, the ratio of anionic forms of the n-
3 family of polyunsaturated fatty acids and anionic forms the 
n-6 family of polyunsaturated fatty acids is lower (Table 3).  

The process of binding nonetherified forms of fatty acids 
with heavy metals in honeybee wax glands and the formation 
of anionic forms of fatty acids can be seen reflected in the 
content of fatty acids of total lipids in honeycombs. The 
latter are represented mainly by fatty acids that are found in 
terrestrial connection with long-chain alcohols.  

Table 3  
Content of anionic forms of fatty acids in honeycombs (mg/kg natural mass, М ± m, n = 3)  

Level of technogenic loading on the environment 
Fatty acids and their code number 

high middle low 
Caprylic, 8:0   0,45 ± 0,017  0,38 ± 0,014*    0,36 ± 0,012** 
Capric, 10:0   0,16 ± 0,011  0,12 ± 0,006*    0,11 ± 0,006** 
Lauric, 12:0   0,22 ± 0,011  0,17 ± 0,011*    0,16 ± 0,006** 
Myristic, 14:0   0,20 ± 0,011  0,16 ± 0,009*  0,15 ± 0,010* 
Pentadecanoic, 15:0   0,08 ± 0,006   0,05 ± 0,006*     0,04 ± 0,006** 
Palmic, 16:0 16,4 ± 0,96 13,3 ± 0,58* 12,8 ± 0,49* 
Palmitooleic, 16:1   0,20 ± 0,011   0,16 ± 0,006*     0,15 ± 0,006** 
Stearic, 18:0   3,87 ± 0,130   3,44 ± 0,087*   3,37 ± 0,075* 
Oleic, 18:1  11,1 ± 0,73   9,1 ± 0,21*   8,8 ± 0,24* 
Linoleic, 18:2    0,87 ± 0,037 0,76 ± 0,026   0,73 ± 0,026* 
Linolenic, 18:3  18,5 ± 1,02 15,3 ± 0,41* 14,8 ± 0,46* 
Total content of fatty acids 52,1 43,0 41,5 
Including saturated 21,4 17,7 17,0 
                 monounsaturated 11,3   9,2   9,0 
                 polyunsaturated 19,4 16,1 15,6 
n-3/n-6 21,3 20,2 20,3 

 
 

We found out that the level of technogenic loading on the 
environment affects the content of fatty acids of total lipids in 
the newly built honeycombs. Thus, the content of fatty acids of 
total lipids in the newly built honeycombs obtained from 
beehives located in the areas with medium and low 
technogenic loading is higher than in the honeycombs received 
from the beehives placed in the area with high level of 
anthropogenic loading (Table 4). The higher quantity of fatty 
acids of total lipids in the newly built honeycombs obtained 
from the beehives located in areas with medium and low 
technogenic loading, compared with honeycombs obtained 
from beehives placed in areas with high anthropogenic impact 
is mainly due to the higher content in their composition of 
monounsaturated fatty acids families n-7 and n-9 fatty acids 
and families of n-3 and n-6. The ratio of polyunsaturated fatty 
acids of n-3 family to the n-6 family of polyunsaturated fatty 
acids in newly built honeycombs is lower (Table 4). In the 
newly built honeycombs obtained from the beehives located in 
the areas with medium and low technogenic loading compared 

to the honeycombs received from the beehives located in the 
areas with high anthropogenic impact the concentration of the 
major saturated fatty acids of total lipids with even number of 
carbon atoms in the chain decreases.  

The lower ratio of saturated fatty acids to unsaturated 
fatty acids of total lipids in the newly built honeycombs 
obtained from the beehives located in the areas with medium 
and low technogenic loading in comparison with the 
honeycombs obtained from the beehives located in the areas 
with high anthropogenic impact may indicate a decrease in 
the fragility of their walls.  

Antibacterial and antifungal activity is inherent to many 
fatty acids – caprylic, capric, lauric, oleic, linoleic and 
linolenic (Lee еt al., 2001; Bogdanov еt al., 2003). Thus, the 
content of the above-mentioned acids of total lipids the newly 
built honeycombs obtained from the beehives located in the 
areas with medium and low technogenic loading compared to 
the honeycombs obtained from the beehives located in the 
areas with high anthropogenic impact is higher. The above-
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mentioned fact may indicate that antibacterial and antifungal 
activity of the newly built honeycombs is higher in the areas 
with lower levels of pollution.  

The maximum antibacterial and antifungal activity is 
observed in monounsaturated (oleic and palmitooleic) and, 
especially, in polyunsaturated (linoleic and linolenic) fatty 
acids of total lipids (Bogdanov еt al., 2003). We found out that 
environmental conditions have a significant environmental 

impact on the overall content of monounsaturated and 
polyunsaturated fatty acids of total lipids in the newly built 
honeycombs. Thus, the contents of the above-mentioned fatty 
acids of total lipids in the honeycombs obtained from the 
beehives located in the areas with medium and low 
technogenic loading in comparison with the honeycombs 
obtained from the beehives placed in the areas with high 
anthropogenic impact is higher.  

Table 4  
Concentration of fatty acids of total lipids in honeycombs (mg/kg natural mass, М ± m, n = 3)  

Level of technogenic loading on the environment 
Fatty acids and their code number 

high middle low 
Caprylic, 8:0       5,47 ± 0,229           4,33 ± 0,177**             3,67 ± 0,133*** 
Capric, 10:0       2,06 ± 0,069             1,17 ± 0,079***             0,71 ± 0,040*** 
Lauric, 12:0       2,70 ± 0,104             1,30 ± 0,049***             0,80 ± 0,052*** 
Myristic, 14:0       2,87 ± 0,075             2,02 ± 0,102***             1,46 ± 0,066*** 
Pentadecanoic, 15:0       1,02 ± 0,006              1,24 ± 0,003***             1,30 ± 0,003*** 
Palmic, 16:0 193,6 ± 5,8 190,6 ± 5,5 188,1 ± 5,5 
Palmitooleic, 16:1        2,70 ± 0,052          3,19 ± 0,133*              4,99 ± 0,095*** 
Stearic, 18:0      43,7 ± 0,94       39, 7 ± 0,68*           38,9 ± 0,73** 
Oleic, 18:1    139,7 ± 1,68      146,7 ± 1,93*           164,7 ± 1,96*** 
Linoleic, 18:2       10,1 ± 0,60       13,3 ± 0,51              17,2 ± 0,51*** 
Linolenic, 18:3   228,6 ± 3,5      239,4 ± 2,1*        252,0 ± 2,3** 
Total content of fatty acids 632,6 642,8 673,8 
Including saturated 251,4 240,3 234,9 
                 monounsaturated 142,4 149,8 169,7 
                 polyunsaturated 238,8 252,7 269,2 
n-3/n-6   22,5   18,0   14,6 

 
 

Long-chain fatty acids (18 or more carbon atoms in the 
chain) in the honeycombs can bind heavy mineral elements, 
especially divalent (Jenkins and Palmquist, 1982; Suárez еt al., 
1996; Bogdanov еt al., 2005). We observed that the ecological 
conditions of the environment influence the content of the 
above-mentioned fatty acids of total lipids in the newly built 
honeycombs. Therefore, the content of long-chain fatty acids 
of total lipids in the honeycombs obtained from the beehives 
located in the areas with medium and low technogenic loading 
compared to the honeycombs obtained from the beehives 
placed in the areas with high anthropogenic impact is higher.  

As a result, the newly built honeycombs obtained from 
the beehives located in the areas with middle- and low 
technogenic loading contain fewer heavy metals. At the 
same time, in the honeycombs obtained from the beehives 
located in the areas with medium and low technogenic 
loading the content of anionic forms of fatty acids is lower, 
but the content of nonetherified acids is higher. These combs 
also contain a higher amount of fatty acids of total lipids. The 
newly built honeycombs in the areas with low technogenic 
loading undergo the largest changes in concentration of 
heavy metals, nonetherified and anionic forms of fatty acids 
and fatty acids of total lipids.  

Conclusions  

The newly built honeycombs obtained from the beehives 
located in the areas with middle-and low technogenic 
loading contain smaller amounts of iron, zinc, copper, 
chromium, nickel, lead and cadmium.  

The newly built honeycombs obtained from the beehives 
located in the areas with medium and low technogenic 

loading havea lower content of anionic forms of saturated 
fatty acids with even and odd number of carbon atoms in the 
chain, monounsaturated fatty acids of n-7 and n-9 families 
and polyunsaturated fatty acids of n-3 and n-6 families.  

The newly built honeycombs obtained from the beehives 
located in the areas with medium and low technogenic loading 
contain more nonetherified forms of monounsaturated fatty 
acids of n-7 and n-9 families, and polyunsaturated fatty acids 
of n-3 and n-6 families. Due to the above-mentioned 
monounsaturated and polyunsaturated fatty acids the number 
of fatty acids of total lipids in them is higher.  

The largest changes in concentration of heavy metals, 
nonetherified and anionic forms of fatty acids and fatty acids 
of total lipids take place in the newly built honeycombs in 
the areas with low technogenic loading.  

Prospects for further research. It is necessary to study the 
content of heavy metals and fatty acids in bee pollen and 
ambrosia.  
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The impact of pollutants on the antioxidant protection of species  
of the genus Tilia at different developmental stages  
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The influence of transport fumes and industrial waste on the activity of catalase, benzidine-peroxidase and guaiacol-peroxidase was 
studied in the dormant buds, leaves and seeds of the following species of the genus Tilia: T. platyphyllos Scop., T. europaea L., T. amurensis 
Rupr. and T. begoniifolia Stev. We tested the hypothesis that the action of pollutants changes the state of antioxidant protection at different 
stages of tree development in contaminated phytocenoses. An increase in catalase activity was observed in leaves of all linden species, and 
the action of transport fumes caused excess over control level by 118, 118, 196, and 61% respectively for T. platyphyllos, T. europaea, 
T. amurensis and T. begoniifolia. The action of industrial waste was accompanied by a slight decrease in catalase activity in T. europaea 
leaves, and increase in activity in leaves of T. amurensis and T. begoniifolia (143% and 115%). Benzidine-peroxidase activity increased due 
to the influence of transport fumes on leaves of T. amurensis and T. begoniifolia (103% and 44%), but decreased due to the effect of 
industrial waste on leaves of T. europaea, T. amurensis and T. begoniifolia (46%, 30%, and 44% respectively), and was suppressed in the 
seeds of T. europaea, T. amurensis and T. begoniifolia both under the influence of transport (42%, 47% and 33% below control) and 
industrial emissions (19%, 19% and 45%), and was reduced in buds of T. platyphyllos, T. europaea and T. amurensis due to the effect of 
transport fumes (21%, 9% and 20% respectively). Guaiacol-peroxidase activity decreased due to the influence of transport fumes in buds of 
T. platyphyllos, T. europaea and T. amurensis (41%, 14% and 47% below control), while it increased in the seeds of T. platyphyllos and 
T. amurensis (104% and 83%), as well as in leaves of T. amurensis and T. begoniifolia both due to the effect of transport (129% and 144%) 
and of industrial emissions (respectively, 34% and 40% above control). The substantial restructuring of the antioxidant system components 
in leaves, dormant buds and seeds confirms the hypothesis that metabolic processes in Tilia trees adapt throughout all stages of their 
development in response to the polluted conditions in urban phytocenoses.  

Key words: linden tree; bud; leaf; seed; contamination; catalase; benzidine-peroxidase; guaiacol-peroxidase  

Вплив полютантів на антиоксидантний захист  
видів роду Tilia на різних стадіях розвитку  

А.А. Алексєєва1, Ю.В. Лихолат1, Н.О. Хромих1, І.М. Коваленко2, Є.С. Бородай1 
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2Сумський національний аграрний університет, Суми, Україна  

Досліджено вплив транспортних вихлопів і промислових викидів на активність каталази, бензидин-пероксидази та гваякол-
пероксидази у бруньках, листках і насінні Tilia platyphyllos Scop., T. europaea L., T. amurensis Rupr. і T. begoniifolia Stev. Перевірено 
гіпотезу про те, що вплив полютантів змінює стан антиоксидантного захисту на різних стадіях розвитку дерев у забруднених фіто-
ценозах. Зростання активності каталази спостерігали у листках усіх видів лип. Вплив транспортних вихлопів спричинив збільшен-
ня контрольного рівня для T. platyphyllos на 118%, для T. europaea – на 118%, для T. amurensis – на 196% і для T. begoniifolia – на 
61%. Вплив промислових викидів супроводжувався незначним зниженням активності каталази у листках T. europaea та зростан-
ням активності у листках T. amurensis і T. begoniifolia (на 143% і 115% відповідно). Активність бензидин-пероксидази зростала за 
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дії транспортних вихлопів у листках T. amurensis і T. begoniifolia (відповідно, на 103% і 44%), проте знижувалась за дії промисло-
вих викидів у листках T. europaea, T. amurensis і T. begoniifolia (на 46%, 30% і 44% відносно контролю відповідно), а також була 
пригнічена у насінні T. europaea, T. amurensis і T. begoniifolia як за дії транспортних (відповідно, на 42%, 47% і 33% від контролю), 
так і промислових емісій (на 19%, 19% і 45% від контролю, відповідно), та знижена у бруньках T. platyphyllos, T. europaea та 
T. amurensis за дії транспортних вихлопів (на 21%, 9% і 20% від контролю, відповідно). Активність гваякол-пероксидази за впливу 
транспортних вихлопів знижувалась у бруньках T. platyphyllos, T. europaea і T. amurensis (відповідно, на 41%, 14% і 47% відносно 
контролю), але збільшувалась у насінні T. platyphyllos і T. amurensis (на 104% і 83%, відповідно), а також зростала у листках 
T. amurensis і T. begoniifolia як за дії транспортних (відповідно, на 129% і 144%), так і промислових емісій (відповідно, на 34% і 
40% відносно контролю). Суттєві перебудови компонентів антиоксидантної системи у листках, бруньках і насінні підтвердили 
припущення, що адаптація дерев роду Tilia до умов забруднених міських фітоценозів потребує змін метаболічних процесів упро-
довж усіх стадій розвитку.  

Ключові слова: липа; бруньки; листки; насіння; забруднення; каталаза; бензидин-пероксидаза; гваякол-пероксидаза  

Introduction  

Along with the unfavorable environmental conditions the 
action of pollutants is an additional factor complicating tree 
development in the urban phytocenoses of the Steppe zone. 
Anthropogenic impact on plant communities is an urgent 
problem for Dnipropetrovsk, where the volume of industrial 
emissions accounts for 17% of Ukraine’s total emissions 
(Pakhomov and Brygadyrenko, 2005), currently reaching 
more than 1 million tons per year (Striletz, 2015; Tsvetkova et 
al., 2016). The adverse effect of pollutants can manifest itself 
in various functional changes in trees such as a decrease in the 
photosynthetic pigment content of leaves (Deniz and Duzenli, 
2007), or failure of the physiological and biochemical 
mechanisms regulating vital functions (Ramel et al., 2012). As 
Gill and Tuteja (2010) have found, the activation of plant 
protective mechanisms belonging to different levels of plant 
organization, has a crucial role in the formation of resistance to 
the action of abiotic stressors. Moreover, Chirkova (2004) 
emphasizes the necessity of simultaneous realization of 
detoxification of xenobiotics and the recovery processes of 
cellular homeostasis in plants. Therefore, understanding the 
metabolic adaptation of plants to polluted environments 
involves the study of the cellular defense mechanisms, 
including activation of antioxidant enzymes.  

Many authors note the obvious importance of trees in 
urban phytocenoses as an indicator of local contamination 
(Madejon et al., 2004; Kardel et al., 2012), as well as an 
effective factor that can ameliorate a polluted environment 
(Matyssek et al., 2012). Trees are able to improve the 
microclimate and overall ecological conditions of industrial 
cities by regulating carbon dioxide content in the air, as well 
as by air oxygen saturation (Roy et al., 2012). In addition, 
plant organs accumulate trace elements (Madejon et al., 
2004) together with heavy metals and the oxides of sulfur 
and nitrogen (Fisher et al., 2002). The highest ability of trees 
to retain dust is inherent in species with a large leaf area; for 
example, one Tilia cordata tree holds about 5.4 g/m3 of dust 
transmitted from the air, as Divan et al. (2009) have shown. 
According to Sheykholeslami et al. (2008), the leaf surface 
of Tilia platyphyllos can absorb more than 9 mg/m2 per hour 
of sulfur oxide. In general, all species of the genus Tilia are 
able to accumulate a considerable amount of pollutants, 
including trace elements (Anicic et al., 2011), as well as 
compounds of lead, cadmium, nickel, chromium, and cobalt 
(Tomaševic et al., 2004). It was found that the impact of 
pollutants on the different species of the genus Tilia can 
affect the anatomical features of leaves (Koshiba, 2008). 
However, very little attention has been paid to the study of 

metabolic mechanisms determining adaptation of linden 
species to contaminated environments. The objectives of our 
work were to identify the patterns of antioxidant system 
response of Tilia species to the chronic effects of pollutants, 
and to determine whether the influence of pollutants is 
evident at different stages of development of the trees in 
urban phytocenoses.  

Material and methods  

The test objects were the dormant buds, leaves and seeds 
of T. platyphyllos Scop., T. europaea L., T. amurensis Rupr. 
and T. begoniifolia Stev. The samples of the plant organs were 
collected in the Dnipropetrovsk Botanical Garden (plot 1, 
control; 48°26′09.6′′ N, 35°02′31.2′′ E) and in the urban 
phytocenoses: polluted with transport fumes containing sulfur 
dioxide and carbon oxides as well as volatile organic 
compounds (plot 2, 48°28′12.4′′ N, 35°02′20.3′′ E, and plot 3, 
48°28′23.6′′ N, 35°00′27.6′′ E), and industrial waste containing 
much larger quantities of carbon, nitrogen, and sulfur oxides 
together with the solid contaminants (plot 4, 48°28′40.4′′ N, 
34°59′03.5′′ E, and plot 5, 48°28′26.7′′ N, 34°57′29.1′′ E). 
The dormant buds were taken in March 2015, the leaves in 
August from 5–7 evenly-aged trees of each Tilia species, and 
the samples were stored in a frozen state; the seeds were 
collected in October 2015 and air dried to constant weight.  

The activity of antioxidant enzymes was determined by the 
spectrophotometric method in the supernatants obtained by 
centrifugation (12,000 g for 20 min and 4 °C) of crude extracts 
(100 mg of tissue homogenized with 2.5 ml of Tris-HCl buffer 
contained 0.1% polyvinylpyrrolidone, pH 7.0). Enzyme 
activity measured in the buds and leaves was expressed in the 
respective units per g fresh weight, while activity in the seeds 
was expressed in the units per g dry weight.  

Activity of catalase (CAT, EC 1.11.1.6) was measured 
according to Goth (1991) at 410 nm in a reactive mixture 
containing 1.2 ml of 0.1% H2O2, 1 ml of 4% ammonium 
molibdate, and 0.2 ml of sample. Enzyme activity was 
calculated by using a calibration graph and expressed in mM 
H2O2 min–1g–1. Determination of peroxidase (POD, EC 
1.11.1.7) activity was based on the method of Gregory 
(1966) with benzidine as a protons donor, and on the method 
of Ranieri et al. (1997) with guaiacol. Activity of benzidine-
peroxidase (BPOD) was measured at 490 nm in a reactive 
mixture (0.8 ml of acetate buffer, 1 ml of benzidine and 
0.2 ml sample) after adding 1% H2O2, and the result was 
expressed in optical units min–1g–1. Guaiacol-peroxidase 
(GPOD) activity was determined by the change within 1 min 
of the reaction mixture (0.75 ml of acetate buffer, 0.25 ml of 
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guaiacol, 0.25 ml of H2O2, and 0.25 ml sample) absorbance 
at 470 nm, and expressed in mM guaiacol min–1g–1.  

All determinations were performed in three replicates. 
Data represent mean values and standard deviations (± SD). 
Significance of differences was estimated using Fisher’s test 
(P < 0.05), and asterisk (*) indicates significant difference 
from control.  

Results and discussion  

In our study, changes of catalase activity were revealed in 
the organs of all Tilia species from polluted phytocenoses in 
comparison with the control level (Table 1). The most notable 
increase in CAT activity was observed in the leaves of lindens, 
and influence of transport fumes caused excess over control 
level by 118%, 118%, 196%, and 61% respectively for 
T. platyphyllos, T. europaea, T. amurensis and T. begoniifolia 
(P < 0.05 for each case). The effect of industrial waste was 
accompanied by insignificant decrease in catalase activity in 
T. europaea leaves, but activity increased in leaves of 
T. amurensis and T. begoniifolia (143% and 115% above 
control respectively, P < 0.05).  

Table 1 
Effect of pollutants on catalase activity (mM H2O2 min–1g–1)  

of linden organs (Mean ± SD, n = 12)  

Species Plots Buds Leaves Seeds 
1 230.7 ± 3.46 22.4 ± 3.70 134.4 ± 3.00 

T. platyphyllos 
3   211.5 ± 2.37*   48.9 ± 6.36*   231.4 ± 2.83*
1 282.3 ± 3.12 35.7 ± 3.36 236.2 ± 4.56 
3 291.0 ± 2.60   78.0 ± 4.81*   417.7 ± 3.12*T. europaea 
4 299.7 ± 3.22 34.7 ± 1.99   204.8 ± 3.70*
1 231.6 ± 1.44 30.3 ± 1.47 318.6 ± 1.16 
2 239.4 ± 2.74   89.9 ± 3.27* 322.4 ± 5.11 T. amurensis 
5   214.3 ± 3.07*   73.7 ± 2.24*   334.5 ± 3.22*
1 212.4 ± 1.85 29.3 ± 1.54 331.5 ± 3.74 
2 229.8 ± 3.25   47.3 ± 2.61*   237.3 ± 3.18*T. begoniifolia 
4 208.9 ± 2.78   33.6 ± 2.15*   189.4 ± 3.12*

Significant differences in catalase activity between samples 
from control and polluted plots are indicated by * – P < 0.05. 

Changes of catalase activity in the dormant buds were 
not substantial: increase in activity was observed in the buds 
of T. europaea under the influence of both transport and 
industrial emissions, while in the buds of T. amurensis and 
T. begoniifolia – only under the influence of transport fumes. 
Enzyme activity was suppressed by the influence of transport 
fumes in the buds of T. platyphyllos (8% below control, P < 
0.05), and by the influence of industrial waste in the buds of 
T. amurensis (7% below control, P < 0.05). Activity of 
catalase increased due to the influence of transport emissions 
in the seeds of T. platyphyllos and T. europaea (72% and 77% 
above control, P < 0.05), while it decreased (13% below 
control, P < 0.05) in T. europaea seeds due to the effect of 
industrial waste. Enzyme activity increased insignificantly in 
seeds of T. amurensis, but decreased drastically in seeds of 
T. begoniifolia under the influence of transport and industrial 
emissions (28% and 46% respectively, P < 0.05). In our study, 
notable benzidine-peroxidase activity was observed to increase 
basically only in the leaves of each linden species, while it was 
less expressed in the dormant buds (Table 2).  

Activity of benzidine-peroxidase increased due to the 
effect of transport fumes in leaves of T. platyphyllos (insig-
nificantly), and leaves of T. amurensis and T. begoniifolia 
(respectively, 103% and 44% above control, P < 0.05), but 
decreased in T. europaea leaves. The influence of industrial 
emissions caused a sharp decline in enzyme activity in leaves 
of T. europaea, T. amurensis and T. begoniifolia (respectively, 
46%, 30% and 44% below control, P < 0.05).  

Benzidine-peroxidase activity was reduced in buds of 
T. platyphyllos, T. europaea and T. amurensis both due to the 
effect of transport fumes (respectively, 21%, 9% and 20% 
below control, P < 0.05) and industrial waste (insignificantly). 
By contrast, benzidine-peroxidase was activated in T. begonii-
folia buds due to the effect of both transport and industrial 
emissions (respectively, 11% and 30% above control, P < 0.05 
for plot 4). Benzidine-peroxidase activity of seeds was 
suppressed for T. europaea, T. amurensis and T. begoniifolia 
both under the influence of transport (respectively, 42%, 47% 
and 33% below control, P < 0.05) and industrial emissions 
(respectively, 19%, 19% and 45%, P < 0.05); decrease in 
enzyme activity in T. platyphyllos seeds was insignificant. In 
our study, activity of guaiacol-peroxidase was reduced in 
leaves of T. platyphyllos (37%, P < 0.05) and T. europaea 
(24% and 44%, respectively due to the influence of transport 
and industrial emissions, P < 0.05), while it increased in 
leaves of other Tilia species (Table 3).  

Table 2  
Effect of pollutants on benzidine-peroxidase activity  

(optical units min–1g–1) of linden organs (Mean ± SD, n = 12)  

Species Plots Buds Leaves Seeds 
1 102.4 ± 3.20   3.9 ± 0.95 52.7 ± 3.36 

T. platyphyllos 
3      81.2 ± 1.99*   4.1 ± 1.87 48.1 ± 3.14 
1    32.0 ± 3.44 16.0 ± 2.58 72.9 ± 5.53 
3      29.2 ± 3.33* 14.0 ± 1.67   42.4 ± 1.87*T. europaea 
4    30.4 ± 2.89     8.4 ± 1.17*   58.8 ± 2.29*
1    44.8 ± 3.99   8.1 ± 1.13 57.4 ± 6.07 
2      34.6 ± 1.78*   16.5 ± 2.20*    30.2 ± 3.79*T. amurensis 
5    38.8 ± 3.22     5.7 ± 0.94*    46.4 ± 4.86*
1    14.8 ± 1.56 33.2 ± 1.52 112.5 ± 2.48 
2    16.4 ± 1.85   47.7 ± 1.99*     86.8 ± 2.14*T. begoniifolia 
4      19.2 ± 2.20*   18.4 ± 1.80*     61.9 ± 1.42*

Significant differences in benzidine-peroxidase activity between 
samples from control and polluted plots are indicated by * – P < 0.05. 

Table 3  
Effect of pollutants on guaiacol-peroxidase activity  

(mM guaiacol min–1g–1) of linden organs (Mean ± SD, n = 12)  

Species Plots Buds Leaves Seeds 
1   9.1 ± 1.01 6.0 ± 1.01 14.3 ± 1.59 

T. platyphyllos 
3     5.4 ± 0.86*   3.8 ± 0.87*   29.1 ± 6.22*
1   6.6 ± 0.65 5.8 ± 0.72   7.3 ± 0.92 
3   5.7 ± 0.50 4.4 ± 1.31     4.0 ± 0.14*T. europaea 
4     4.8 ± 0.57*   3.3 ± 1.12*     6.1 ± 0.87*
1 15.3 ± 1.82 4.3 ± 0.96   3.5 ± 0.70 
2     8.1 ± 0.88*   9.9 ± 1.69*     6.4 ± 1.33*T. amurensis 
5     7.5 ± 0.89* 5.4 ± 1.00     9.8 ± 1.62*
1   6.9 ± 0.93 3.8 ± 0.72  10.8 ± 2.26 
2     9.6 ± 1.37*   9.3 ± 2.42*      9.0 ± 2.17*T. begoniifolia 
4     8.4 ± 1.13*   5.4 ± 0.51*  11.1 ± 2.64 

Significant differences in guaiacol-peroxidase activity between 
samples from control and polluted plots are indicated by * – P < 0.05. 
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Higher enzyme activation was observed in leaves of 
T. amurensis and T. begoniifolia under the influence of both 
transport fumes (29% and 44% respectively, P < 0.05) and 
industrial waste (respectively, 24% and 40%, P < 0.05). 
The activity of guaiacol-peroxidase decreased in the buds of 
T. platyphyllos, T. europaea and T. amurensis under the 
influence of both transport fumes (respectively, 41%, 14% 
and 47% below control, P < 0.05) and industrial waste (27% 
and 51%, respectively for the second and third species, P < 
0.05). In contrast, increase in enzyme activity was observed 
in T. begoniifolia buds due to the influence of transport and 
industrial emissions as well (respectively, 39% and 22% 
above control, P < 0.05).  

Increase in guaiacol-peroxidase activity of seeds was 
revealed for T. platyphyllos due to the influence of transport 
fumes (104% above control, P < 0.05) and for T. amurensis 
due to the influence of both transport and industrial emis-
sions (respectively 83% and 180% above control, P < 0.05). 
At the same time, enzyme activity was reduced under the 
influence of transport and industrial emissions in seeds of 
T. europaea (44% and 16% respectively, P < 0.05), as well 
as in T. begoniifolia seeds due to the influence of transport 
fumes (17% below control, P < 0.05).  

Since Halliwell (2006) has shown that catalase and 
peroxidase functioning provides control of hydrogen peroxide, 
which can cause oxidative stress in the case of excessive 
accumulation, it is therefore apparent that changes of enzyme 
activity in the dormant buds, leaves and seeds from polluted 
plots suggest substantial shifts in the antioxidant processes. 
Differences of activation of antioxidant enzymes in the organs 
of linden species are consistent with the data obtained by 
Hammond-Kosack and Jones (1996) on the dependence of 
cells H2O2 level on duration and type of stress. Taking into 
account the opinion of Polovnikova (2008) that the reduction 
of catalase activity is a diagnostic feature of plant sensitivity to 
anthropogenic factors, we concluded that catalase plays a 
decisive role in the resistance of each Tilia species to polluted 
environments. In addition, it should be noted that there is a 
steady high level of catalase activity in the buds of all Tilia 
species as well as catalase activation in seeds of all species 
except T. begoniifolia. The results obtained correlate with the 
data of Khromykh et al. (2014) on adaptive direction of a 
significant increase in catalase activity in leaves of Acer 
negundo influenced by transport and industrial emissions 
during the growing season.  

Referring to the opinion of Ranieri et al. (2001) about the 
important role of peroxidase in plant metabolism, the 
divergent changes of peroxidase activity in the buds, leaves, 
and seeds indicated a transformation of various physiological 
processes of Tilia species from the plots contaminated by 
transport and industrial emissions. According to our results, 
the greatest activation of guaiacol-peroxidase was observed 
in leaves of T. amurensis and T. begoniifolia, as well as in 
seeds of T. platyphyllos and T. amurensis; such trends can be 
related to the amplification of enzyme role in the metabolism 
of phenols and sugars, as was found by Allison and Schultz 
(2004), and Maksimović et al. (2008) for various plant speci-
es. At the same time, guaiacol-peroxidase activity was redu-
ced drastically in the buds of Tilia species, except T. begonii-
folia. Activity of benzidine-peroxidase increased in leaves of 
T. platyphyllos, T. amurensis and T. begoniifolia due to 
transport fumes only, but decreased in the seeds of all linden 

species, as well as in the dormant buds (except T. begonii-
folia). In general, it should be recognized that a substantial 
restructuring of the components of the antioxidant system in 
the buds, leaves and seeds was required for adaptation of 
each Tilia species to the chronic influence of pollutants. The 
results obtained suggest that the pollutant-induced decrease 
in the activity of antioxidant enzymes in the organs of Tilia 
species can be connected with in the deterioration of 
physiological features, such as a reduction of pollen fertility 
(Jusypiva and Korostylova, 2015) and seed production 
(Yerofeyeva, 2014). On the other hand, significant activation 
of enzymes in the seeds and buds could indicate an increase 
in the antioxidant adaptive capacity of the next generation of 
linden trees exposed to chronic contamination, which is 
similar to the assumption made earlier in studying the 
pollutant-induced activation of glutathione-dependent system 
of Acer dormant buds (Khromykh, 2014). The results of both 
studies results are consistent with the hypothesis of Walter et 
al. (2013) that severe conditions are able to induce the 
formation of ecological stress memory in plants, increasing 
resistance to adverse environments.  

Conclusion  

In the present paper the influence of transport fumes and 
industrial waste on catalase, benzidine-peroxidase, and guaiacol-
peroxidase activity in leaves, buds and seeds of various species 
of Tilia genus was studied. In the dormant buds, a high 
reference level of catalase activity changed slightly for any 
type of contamination, and notable enzyme activation was 
revealed in the buds of T. europaea and T. begoniifolia. On the 
contrary, activities of benzidine-peroxidase and guaiacol-
peroxidase declined abruptly in the buds of all linden species, 
except T. begoniifolia where both enzyme activities increased 
essentially. In leaves, a relatively low reference level of 
catalase activity was exceeded by 2–3 times due to the action 
of pollutants for all species, especially for T. amurensis. 
Regarding peroxidase activity of leaves, this was the lowest 
among the examined linden organs. There was a notably sharp 
inhibition of benzidine-peroxidase activity in all species 
influenced by industrial emissions except T. begoniifolia, as 
well as a reduction in guaiacol-peroxidase activity in leaves of 
T. platyphyllos and T. europaea, but significant enzyme 
activation in T. amurensis and T. begoniifolia leaves.  

In the seeds, the high reference level of catalase activity 
increased by 1.8 times for T. platyphyllos and T. europaea, 
and grew slightly for T. amurensis, while it was reduced 
abruptly in the seeds of T. begoniifolia due to the action both 
of transport and industrial emissions. A relatively high 
benzidine-peroxidase reference activity level was signi-
ficantly reduced in the seeds of all Tilia species from 
contaminated plots. At the same time, guaiacol-peroxidase 
activity reduction was observed only in the seeds of 
T. europaea and T. begoniifolia, while an increase (2 and 
2.8-fold) in the enzyme activity occurred in the seeds of 
T. platyphyllos and T. amurensis.  

The study results have confirmed the hypothesis that a 
significant restructuring of the antioxidant system takes place 
in the dormant buds, leaves and seeds of Tilia trees during 
their developmental stages due to the effect of pollutants in 
contaminated urban phytocenoses.  
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Устойчивость сперматогенеза и проявления отбора  
на клеточном и индивидуальном уровнях у незрелых представителей  

Pelophylax esculentus complex  

О.В. Бирюк, Е.Е. Усова, Е.В. Мелешко, Д.А. Шабанов24 

Харьковский национальный университет имени В.Н. Каразина, Харьков, Украина  

Исследована случайная выборка неполовозрелых зеленых лягушек из Северско-Донецкого центра разнообразия Pelophylax 
esculentus complex. У каждой особи определяли пол, возраст (методом скелетохронологии), плоидность и принадлежность к 
P. esculentus или P. ridibundus, а также измеряли длину тела и длину семенников у самцов. По мазкам крови определяли среднюю 
длину эритроцитов. Из семенников изготавливали кариологические препараты, по которым описывали кариотипы клеток во время 
митотических и мейотических делений. Проведен метаанализ результатов данной и предшествовавших работ, в которых опреде-
ляли состав выборок зеленых лягушек пойме р. Северский Донец в окрестностях Биологической станции Харьковского национа-
льного университета имени В.Н. Каразина. Доля триплоидных P. esculentus ниже всего у метаморфов, повышается (вследствие 
гибели представителей родительского вида, появляющихся от скрещивания гибридов) у незрелых особей и снижается (из-за бо-
льшей смертности триплоидов) у половозрелых особей. Диплоидные лягушки имеют длину эритроцитов менее 28 мкм, триплоид-
ные – более 27 мкм; в диапазоне 27–28 мкм по длине эритроцитов установить плоидность невозможно. Незрелые P. esculentus 
имеют тенденцию к задержке развития гонад и значимо большее количество аномальных кариотипов в митозе и мейозе, чем 
P. ridibundus. Повышение устойчивости сперматогенеза у половозрелых лягушек по сравнению с незрелыми может быть следст-
вием как отбора клеточных линий внутри семенников, так и преимущественного выживания особей с относительно более устой-
чивым гаметогенезом.  

Ключевые слова: гемиклональные популяционные системы; триплоиды; сперматоциты I; биваленты  

Stability of spermatogenesis  
and displays of natural selection at the cellular and individual level  
in immature representatives of the Pelophylax esculentus complex  

O. Biriuk, O. Usova, O. Meleshko, D. Shabanov  

V.N. Karazin Kharkiv National University, Kharkiv, Ukraine  

Pelophylax esculentus is an interspecific hybrid which reproduces hemiclonally by crossing with the parental species (P. ridibundus or 
P. lessonae). The structure of hemiclonal population systems is of great interest. The majority of investigations into populations of water 
frogs deal with samples of mature animals, while subadults are less studied. We collected a random sample of 73 small water frogs from 
three localities in the Siverskyi Donets River floodplain. All frogs were measured, injected with colchicines and killed after anesthesia. 
We determined the species specifity, sex, age and ploidy of every individual. In addition, we measured testis length and studied the germ 
cells of all males by means of karyological analysis. We calculated the portion of triploids in the largest subsample from the vicinity of the 
Biological Station of V.N. Karazin Kharkiv National University and carried out a meta-analysis of previous publications dealing with com-
position of green frog samples from this locality. The proportion of triploids in our sample appeared to be approximately the same as 
12 years ago. However, this proportion in our sample differed significantly from that obtained in recent samples of green frogs belonging to 
other age groups (adults and metamorphs) from the same locality. The share of triploids of P. esculentus is the lowest in the sample of meta-
morphs. This proportion increases in froglets because of early death of representatives of parental species which originated from hybrid-
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hybrid crossing. Then the number of triploids among adult P. esculentus individuals declines again probably because of their lower viability 
compared to diploids. We have revealed that subadult diploids have erythrocytes smaller than 28 microns, while triploids’ erythrocytes ex-
ceed 27 microns. Therefore, in borderline cases true ploidy could be determined only by the karyological technique. The average ratio be-
tween testis length and body length appeared to be larger in the parental species than in both diploid and triploid hybrids. Karyological analy-
sis has revealed that P. esculentus had significantly lower portions of spermatocytes I with normal karyotype (13 bivalents) in the testis in 
comparison with P. ridibundus, but this value increases in adult hybrids. We suggest that increasing of spermatogenesis stability in adult 
frogs as opposed to subadults might be the consequence of both selection of germ cell lines in the testis and more frequent survival of indi-
viduals with stable gametogenesis.  

Keywords: hemiclonal population systems; triploids; spermatocytes I; bivalents  

Введение  

Два широко распространенных в Украине и Европе в 
целом вида, Pelophylax ridibundus (Pallas, 1771) и P. les-
sonae (Camerano, 1882), а также их межвидовой гибрид 
P. esculentus (Linnaeus, 1758) составляют гибридогенную 
группу зеленых лягушек, P. esculentus complex. Гибрид-
ное происхождение и особый полуклональный способ 
воспроизводства P. esculentus открыты во второй поло-
вине XX века (Berger, 1964; Tunner, 1974). Полукло-
нальный или гемиклональный тип наследования пред-
полагает полное удаление одного из родительских 
геномов из клеток зародышевой линии и дальнейшую 
передачу в гаметы генома другого родительского вида в 
чистоте (Bulger and Schultz, 1982). У P. esculentus удале-
ние неклонального генома происходит во время митоти-
ческих делений клеток зародышевой линии, после чего 
оставшийся (клональный) геном удваивается до вступ-
ления клеток в мейоз (Tunner and Heppich-Tunner, 1991). 
У триплоидных особей в случае, который можно счи-
тать типичным, гаметогенез протекает аналогично, за 
исключением стадии удвоения (Vinogradov et al., 1991). 
Описанные необычные особенности гаметогенеза обес-
печивают воспроизводство межвидовых гибридов в ус-
ловиях совместного обитания и размножения различных 
представителей P. esculentus complex. Системы, в кото-
рых происходит воспроизводство P. esculentus, названы 
гемиклональными популяционными системами, ГПС 
(Shabanov and Litvinchuk, 2010). В ГПС разного состава 
устойчивое воспроизводство P. esculentus оказывается 
возможным благодаря разному характеру их гаметоге-
неза (Shabanov et al., in press). Например, в регионе, на-
званном Северско-Донецким центром разнообразия P. 
esculentus complex, и среди самцов, и среди самок заре-
гистрированы диплоидные P. esculentus, передающие в 
гаметах геномы P. ridibundus, P. lessonae, те и другие 
одновременно, а также производящие анеуплоидные 
гаметы или гаметы, несущие смесь хромосом родитель-
ских видов (Dedukh et al., 2013, 2015; Biriuk et al., in 
press). Таким образом, необычный характер гаметогене-
за P. esculentus и его разнообразие являются приспособ-
лением к их способу воспроизводства в составе ГПС.  

Одним из следствий аномального гаметогенеза гиб-
ридных лягушек является то, что их воспроизводство 
сталкивается с рядом трудностей. К их числу относятся 
задержка и нарушения развития гонад (Ogielska, 1995; 
Ogielska and Bartmanska, 1999), аномалии личиночного 
развития и снижение жизнеспособности гибридов (Tun-
ner, 1979; Berger, 2008; Ogielska, 2009), а также наруше-
ния мейоза, приводящие к полной или частичной сте-
рильности (Günther, 1973; Uzzell et al., 1977; Berger and 
Günther, 1988).  

Значительная доля самцов P. esculentus из Северско-
Донецкого центра разнообразия зеленых лягушек также 
демонстрирует пониженную фертильность (Bobrova et al., 
2014; Biriuk et al., in press). С помощью кариологического 
анализа метафазных пластинок сперматоцитов I у поло-
возрелых гибридов установлено, что доля клеток, несу-
щих нормальные хромосомные наборы (13 бивалентов), у 
гибридов составляет в среднем 51%, в то время как у ро-
дительского вида P. ridibundus – 86% (Vegerina et al., 
2014). Большая часть публикаций, посвященных пробле-
ме гаметогенеза P. esculentus в ГПС различного состава, 
базируется на изучении выборок половозрелых особей и 
анализе потомства от их скрещиваний (Christiansen, 2009; 
Christiansen and Reyer, 2009; Pruvost et al., 2013, Ragghianti 
et al., 2007). Данных о составе выборок неполовозрелых 
особей, а также об особенностях кариотипов их клеток 
зародышевой линии, явно недостаточно. Большинство 
исследований, посвященных изучению кариотипов кле-
ток зародышевой линии зеленых лягушек, носит качест-
венный характер, то есть регистрируют различные карио-
типы без их точного подсчета (Günther, 1975; Suryadna, 
2005; Manilo et al., 2007; Manilo et al., 2010). Количествен-
ная оценка аномалий гаметогенеза дает возможность 
сравнивать устойчивость гаметогенеза у различных зеле-
ных лягушек.  

Задача данной работы – определить состав выборки 
незрелых лягушек из Северско-Донецкого центра разно-
образия P. esculentus complex, сравнить с ранее исследо-
ванными выборками, а также оценить распространен-
ность различных аномалий в семенниках незрелых 
зеленых лягушек (межвидовых гибридов и представите-
лей родительского вида).  

Материал и методы исследований  

Случайная выборка мелких неполовозрелых лягушек 
составила 73 особи. Все лягушки отловлены в конце 
сентября 2014 года в Харьковской области. Лягушек 
собирали в пойме реки Северский Донец в окрестностях 
с. Гайдары Змиевского района и в п. Эсхар Чугуевского 
района, а также в пойме реки Лопань в г. Дергачи Дер-
гачевского района (табл. 1). Следует отметить, что мел-
кие экземпляры в этот период часто собираются на мел-
ководьях, в то время как половозрелые особи в таких 
участках очень редки. Длина тела изученных особей 
находилась в пределах от 20,7 до 45,3 мм.  

В состав изучаемой выборки вошли незрелые лягуш-
ки. Следует подчеркнуть, что у некоторых из них в се-
менниках были обнаружены сперматиды и зрелые спер-
мии, что дает основание считать их половозрелыми. 
Однако у зеленых лягушек полноценное участие в не-
ресте может начинаться позже приобретения особью 
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способности к производству половых продуктов (Usova 
et al., 2015). Незрелость изученных нами особей означа-
ет то, что они не достигли размеров, характерных для 
особей, принимающих участие в нересте, а также не 
имеют отчетливо выраженных вторичных половых при-
знаков (как резонаторы и брачные мозоли у самцов).  

Таблица 1  
Состав изученного в работе материала  

Представители 
Pelophylax esculentus 

complex 
с. Гайдары г. Эсхар г. Дергачи Всего

самцы 11 – 2 13 
самки 20 1 3 24 P. ridibundus 
всего 31 1 5 37 
самцы 20 – – 20 
самки 5 – – 5 

P. esculentus, 
2n 

всего 25 – – 25 
самцы 5 1 – 6 
самки 2 3 – 5 

P. esculentus, 
3n 

всего 7 4 – 11 
Всего 63 5 5 73 
 

Видовую принадлежность особей определяли по 
комплексу внешних признаков (Shabanov et al., 2006). 
Животных колхицинировали, через 24 часа после инъ-
екции усыпляли с помощью этилацетата и вскрывали 
под бинокулярной лупой. По морфологии гонад опреде-
ляли пол особи. Семенники вырезали, измеряли и фик-
сировали в фиксаторе Карнуа после предварительного 
выдерживания в гипотоническом растворе. Те же мани-
пуляции, кроме измерения, проделывали с фрагментом 
кишечника. Кроме того, для каждой особи изготавлива-
ли мазок крови. 

Возраст лягушек определен методом скелетохроноло-
гии на основании анализа срезов фаланги четвертого паль-
ца задней ноги каждой особи (Smirina, 1983; Usova, 2010).  

Определение плоидности проводили на основании 
согласованных результатов двух методов: анализа рас-

капанных кариологических препаратов эндотелия ки-
шечника (Vegerina et al., 2014) и измерения размеров 
эритроцитов на мазках крови (Bondarieva et al., 2012). 
Количество хромосом подсчитывали как минимум в 
пяти полных метафазных пластинках, если же на препа-
рате не было достаточного числа качественных метафаз, 
плоидность определяли по количеству ЯОР в интерфаз-
ных ядрах (Vegerina et al., 2013).  

Кариологические препараты семенников изготавли-
вали и окрашивали по методике, аналогичной той, кото-
рую использовали для соматических тканей (Vegerina et 
al., 2014). На препаратах находили и фотографировали 
все мейотические и митотические пластинки, в которых 
можно было посчитать количество структур (хромосом, 
бивалентов или унивалентов). Затем по фотографиям, с 
помощью графического редактора Adobe Photoshop, 
производили подсчет структур каждого типа в каждой 
пластинке. Сперматогониальные деления (митоз) и 
сперматоциты I порядка (мейоз) учитывались отдельно. 
При этом для первых нормой считали 26 хромосом в 
случае диплоидов и 39 или 26 – в случае триплоидов. 
Сперматоциты І относили к нормальным, если в пла-
стинке присутствовали 26 хромосом, образующие 
13 бивалентов. Если же в мейотической пластинке уда-
валось обнаружить число хромосом, соответствующее 
диплоидному набору, но хромосомы не объединялись в 
биваленты, такая пластинка также считалась отклонени-
ем от нормы.  

Результаты и их обсуждение  

Состав выборки и доля триплоидных гибридов. 
Одна из собранных нами выборок получена из локали-
тета, имеющего длительную историю изучения: поймы 
Северского Донца в окрестностях с. Гайдары, рядом с 
Биологической станцией Харьковского национального 
университета имени В.Н. Каразина (табл. 2).  

Таблица 2  
Сравнение выборок зеленых лягушек, собранных в пойме р. Северский Донец  

рядом с Биологической станцией ХНУ имени В.Н. Каразина  

Состав выборки 
Год сбора 

P. esculentus P. ridibundus 
Количество 
триплоидов 

Доля триплоидов 
от P. esculentus, %

Доля триплоидов от 
суммы P. esculentus 
и P. ridibundus, % 

Источник 

2002–2004 14 juv 11 juv 3 juv 21,0 12,0 Borkin et al., 2004 

2008 
94 ♂♂, 1 ♀, 

1 неопр. 
51 ♂♂ 

12 ♂♂, 
1 неопр. 

13,5 8,8 
Mezhzherin  
et al., 2010 

2012 67 ♂♂ и ♀♀ – 7 10,5 – Kozak et al., 2012 
2013 30 met – – 0 (? > 0) Vegerina et al., 2013
2014 32 juv 31 juv 7 22,0 11,0 наши данные 

Всего juv 14 + 32 = 46 11 + 31 = 42 3 + 10 = 10 21,7 11,7 
Всего ♂♂ и ♀♀ 95 + 67 = 162 – 12 + 7 = 19 11,7 – 

объединенные  
результаты 

Примечание: ♂♂ – половозрелые самцы; ♀♀ – половозрелые самки; juv – незрелые особи обоих полов возрастом более 
одного года; met – метаморфы (особи сразу после метаморфоза).  

В работе, где впервые сообщалось об обнаружении 
триплоидных гибридов в бассейне Северского Донца 
(Borkin et al., 2004), выборка из этого локалитета имела 
условное название «Biostantsiya». Состав изученной нами 
выборки вполне соответствует выборке, собранной на 10–
12 лет раньше, и резко отличается от выборки, собранной 
на 1–2 года ранее. В работе, где были опубликованы ре-

зультаты обработки выборки, собранной в 2008 г. (Mezh-
zherin et al., 2010), высказано предположение о сокраще-
нии доли триплоидов в пойме р. Северский Донец в 
окрестностях с. Гайдары в течение прошедшего десятиле-
тия. Чтобы проверить обоснованность этого предположе-
ния, в таблице 2 мы сгруппировали данные отдельно по 
незрелым и зрелым особям. Как легко убедиться, отличия 
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в доле триплоидов, зарегистрированные в разных иссле-
дованиях, оказываются существенными в случае, если 
относятся к разным этапам онтогенеза. Результаты двух 
исследований, относящихся к зрелым особям, хорошо 
согласуются друг с другом, как и результаты двух иссле-
дований, рассматривавших состав незрелых особей. В един-
ственной работе, посвященной метаморфам, триплоидов 
не оказалось; этот результат не позволяет оценить их до-
лю, но показывает, что она является весьма невысокой.  

На этом основании мы предполагаем, что различия в 
доле триплоидов, зарегистрированной в разных работах, 
отражают ее динамику в ходе онтогенеза зеленых лягу-
шек. Тем не менее, имеющиеся данные позволяют про-
вести метаанализ имеющихся данных и сформулировать 
гипотезу, описывающую динамику доли триплоидов в 
ГПС окрестностей Биостанции.  

По критерию χ2 Пирсона зарегистрировано значимое 
(P < 0,001) повышение доли триплоидов среди всех зеле-
ных лягушек у неполовозрелых особей относительно той 
же доли у метаморфов. По тому же критерию регистри-
руется значимое (P < 0,001) снижение доли триплоидов 
среди P. esculentus у половозрелых лягушек относительно 
неполовозрелых особей. Мы предполагаем, что низкая 
доля триплоидов среди метаморфов, высокая – среди не-
половозрелых особей и сниженная – среди половозрелых 
лягушек отражает различный характер смертности дип-
лоидных и триплоидных лягушек на разных этапах онто-
генеза. Причины этого, по нашему мнению, таковы. При 
скрещивании между особями P. esculentus возникает зна-
чительное количество представителей родительских ви-
дов, получивших от разных родителей два клональных 
генома одного и того же вида. При скрещивании между 
особями P. esculentus возникает значительное количество 
представителей родительских видов, получивших от раз-
ных родителей два клональных генома одного и того же 
вида. В результате изменений геномов родительских ви-
дов при их клональной передаче такие особи оказываются 
нежизнеспособными и на ранних этапах развития (Guex et 
al., 2002). Кроме того при скрещивании P. esculentus, пере-
дающих в гаметы геном P. ridibundus, с представителями 
этого родительского вида возникают потомки того же вида. 
Это явление названо гибридолизом, буквально – «раство-
рение гибридов», так как должно приводить к сокращению 
численности гибридов в популяции (Günther and Plötner, 
1988). Особи, полученные в результате гибридолиза, часто 
также имеют нарушения развития и в большинстве случаев 
гибнут еще до достижения половозрелости (Berger, 1970, 
1971; Tunner, 1979). Этот процесс приводит к сокращению 
доли диплоидных зеленых лягушек и, соответственно, к 
повышению доли триплоидных гибридов.  

По нашей гипотезе, наблюдаемая динамика доли 
триплоидных гибридов в ГПС поймы р. Северский До-
нец в окрестностях Биостанции ХНУ имени В.Н. Кара-
зина является результатом двух процессов: гибели вско-
ре после метаморфоза представителей родительских 
видов, являющихся результатом гибридолиза, а также 
повышенной смертности триплоидных гибридов в пер-
вые годы после метаморфоза. Проверка этой гипотезы 
требует дополнительного сбора и исследования выборок 
лягушек разных возрастных групп.  

Размеры эритроцитов. Как и ожидалось, эритроци-
ты триплоидных особей оказались гораздо крупнее, чем 

эритроциты диплоидов. Путем сопоставления результа-
тов кариоанализа с измерениями эритроцитов мы опре-
делили, что граница между диплоидными и триплоид-
ными эритроцитами лежит на уровне 28 мкм, хотя заре-
гистрировано даже незначительное перекрывание разме-
ров диплоидных и триплоидных эритроцитов (рис. 1).   

Это означает, что в тех случаях, когда длина эритро-
цитов приближается к 28 мкм, определение плоидности 
невозможно без кариологического анализа. В ранее про-
веденных исследованиях размеров эритроцитов половоз-
релых P. esculentus из бассейна р. Северский Донец гра-
ница между размерами триплоидных и диплоидных эрит-
роцитов также установлена на отметке 28 мкм (Bonda-
rieva et al., 2012). Однако считалось, что в разных размер-
ных классах лягушек эта граница может смещаться, так 
как существует зависимость длины эритроцитов от длины 
тела (Plotner, 2005). Мы также обнаружили значимую 
положительную корреляцию между длиной эритроцитов 
и длиной тела лягушек (как у триплоидов, так и у дип-
лоидов). Коэффициент корреляции Спирмана составил 
0,72 (P = 0,013) для диплоидных гибридов и P. ridibundus, 
а для триплоидных – 0,30 (P = 0,018).  

Размеры семенников и длина тела. Средняя относи-
тельная длина семенников у диплоидных и триплоидных 
P. esculentus оказалась значимо меньше, чем у P. ridibundus 
(U = 89,0, P = 0,016 при сравнении по Манну-Уитни). Это – 
свидетельство тенденции задержки развития или редукции 
гонад у гибридов (рис. 2). Возраст лягушек в изученной 
выборке составлял 1–5 лет. Большинство лягушек в выбор-
ке были двух- (52%) и трехлетками (22%). Мы сравнили 
среднюю длину тела двухлетних и трехлетних лягушек и 
выявили, что триплоиды растут быстрее, чем диплоиды. 
Однако отличия оказались незначимыми. Редкие зрелые 
спермии обнаружены в семенниках диплоидных P. escu-
lentus, которые достигли возраста 4 и 5 лет. Однако среди 
триплоидов P. esculentus и P. ridibundus были самцы, кото-
рые производили небольшое количество зрелых спермиев 
уже в возрасте двух лет. Этот факт также указывает на 
задержку развития гонад у диплоидных гибридов.  

Устойчивость сперматогенеза. Кариологический 
анализ выявил значимое снижение доли нормальных де-
лений в семенниках гибридов по сравнению с представи-
телями родительского вида (U = 0, P = 0,006, рис. 3).  

Из всех изученных самцов только 3 P. ridibundus и 9 
P. esculentus имели в семенниках достаточное для анализа 
количество мейотических делений (больше 7 качествен-
ных пластинок). В семенниках 7 из 9 гибридов вообще не 
удалось обнаружить сперматоциты І нормальной плоид-
ности. Четыре из таких особей были триплоидами. У ос-
тальных диплоидных особей большинство клеток в мейо-
зе имело диплоидный хромосомный набор, который не фор-
мировал биваленты нормальной морфологии (рис. 4 B).  

При сравнении индивидуальных долей диплоидных 
митотических пластинок в семенниках диплоидных гиб-
ридов и P. ridibundus значимых отличий не обнаружено. 
Анализировали 12 диплоидных гибридов (доля нормаль-
ных метафаз варьировала в пределах 9–75%) и 7 
P. ridibundus (11–86%). Более наглядную картину пред-
ставленности клеток различной плоидности в семенниках 
зеленых лягушек дает график распределений усреднен-
ных долей клеток различной плоидности у неполовозре-
лых самцов P. ridibundus и двух форм гибридов (рис. 6). 
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Рис. 1. Отношение средней длины эритроцитов к длине тела  

у неполовозрелых P. ridibundus диплоидных и триплоидных P. esculentus  

 
Рис. 2. Средняя относительная длина семенников у неполовозрелых самцов P. esculentus complex  

 
Рис. 3. Доли сперматоцитов I с нормальными кариотипами (2n = 13 бивалентов)  

в семенниках неполовозрелых самцов P. ridibundus и диплоидных и триплоидных P. esculentus  
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Мы проанализировали 157 сперматоцитов I из се-
менников пяти диплоидных P. esculentus. Большинство 
клеток имели диплоидный набор хромосом, которые не 
формировали биваленты нормальной морфологии. Доля 
таких клеток в среднем для диплоидных гибридов со-

ставила 26%. Мы можем предположить, что такое на-
рушение образования бивалентов связано со вступлени-
ем в мейоз диплоидных клеток, в которых не произошла 
элиминация одного из родительских геномов и удвоение 
оставшегося.  

 
Рис. 4. Сперматоциты I из семенников неполовозрелых зеленых лягушек: A – нормальная 2n пластинка  

с 13 бивалентами у P. ridibundus; B – аномальная 2n пластинка с 8 бивалентами и 10 унивалентами у диплоидного  
P. esculentus; C – аномальная 3n пластинка с 11 бивалентами, 13 унивалентами и 1 тетравалентом у триплоидного  

P. esculentus; D – аномальная гаплоидная пластинка с 13 унивалентами у диплоидного P. esculentus  

 
Рис. 5. Доли клеток, находящихся в метафазе митоза, имеющих нормальные диплоидные кариотипы (2n = 26):  

у триплоидных P. esculentus рассматривали только диплоидные клетки 

 
Рис. 6. Распределение усредненных частот встречаемости клеток с различным количеством хромосом среди 
сперматоцитов I у незрелых лягушек: 26_norm соответствует нормальным диплоидным пластинкам, в которых  

26 хромосом формируют 13 бивалентов; 52_norm – тетраплоидные пластинки, в которых 52 хромосомы формируют  
26 бивалентов; degr – мейотические пластинки с деградирующими структурами, непригодными для подсчета  
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В среднем около 4% сперматоцитов I имели тетрап-
лоидный набор хромосом («52» и «52_norm», рис. 6), но 
26 бивалентов нормальной морфологии мы наблюдали 
только в 2% мейотических делений. Однако в данном 
случае усредненный показатель не информативен, так 
как тетраплоидные сперматоциты І зарегистрированы 
только у одной особи с достаточным для анализа коли-
чеством делений. У этого диплоидного самца тетрапло-
идные сперматоциты І с 26 бивалентами нормальной 
морфологии составляли 11%, в то время как у остальных 
четырех особей этой группы такие сперматоциты вооб-
ще не обнаружены.  

Как уже говорилось, удвоенный набор хромосом 
может быть следствием удвоения без элиминации или 
повторной дупликации. В пользу последнего предполо-
жения свидетельствует также факт наличия тетраплоид-
ных (4n) клеток, а также клеток с еще более высоким 
уровнем плоидности (5n, 6n) на стадии метафазы митоза 
у некоторых особей.  

Исследованные неполовозрелые триплоидные самцы 
вообще не имели нормальных сперматоцитов I с 13 би-
валентами (проанализировано 53 пластинки от четырех 
особей). Около 11% мейотических делений содержали 
39 (3n) хромосом в составе бивалентов, мультивалентов 
и унивалентов. Такие клетки, вероятно, происходят от 
триплоидных сперматогониев, которые вступили в мей-
оз без предварительной элиминации одного из роди-
тельских геномов.  

P. ridibundus демонстрировали более стабильный га-
метогенез; 57% сперматоцитов I несли диплоидный на-
бор хромосом, объединенных в 13 бивалентов (проана-
лизировано 87 пластинок от трех особей). Следует отме-
тить, что у неполовозрелых P. ridibundus процент нор-
мальных сперматоцитов I гораздо ниже, чем у полово-
зрелых (Vegerina et al., 2014), что вероятно свидетель-
ствует об отборе против особей с нестабильным клеточ-
ным делением. Аналогичным образом проанализирова-
ны и митотические деления (рис. 7).  

 

Рис. 7. Распределение частот встречаемости пластинок с различным количеством хромосом  
среди митотических метафаз у неполовозрелых P. ridibundus, диплоидных и триплоидных P. esculentus:  

degr – митотические метафазные пластинки с деградирующими хромосомами, непригодные для подсчета  

В статистический анализ вошли данные по 126 мито-
тическим метафазным пластинкам из семенников 7 осо-
бей P. ridibundus, 297 – из 12 диплоидных P. esculentus и 
56 из 4 триплоидных P. esculentus. Сравнительно высокая 
доля митотически делящихся диплоидных клеток (33%) у 
диплоидных гибридов свидетельствует о том, что в се-
менниках ювенильных гибридов идет активная пролифе-
рация сперматогониев, а отсутствие гаплоидного пика 
говорит об отсутствии элиминации. Если такие клетки 
зародышевой линии вступят в мейоз, не пройдя элимина-
цию, два набора хромосом, принадлежащие разным ви-
дам, не смогут нормально сегрегировать и пройти редук-
ционное деление. Вероятно, таким путем возникают 
сперматоциты, в которых хромосомы не образуют бива-
ленты (рис. 4 B), составляющие наибольший пик у дип-
лоидных гибридов (рис. 6). Что касается митотических 
делений в семенниках P. ridibundus, то средняя доля дип-

лоидных пластинок у них даже несколько ниже, чем у 
P. esculentus, а само распределение сходно с таковым для 
диплоидных гибридов. Среди P. ridibundus три наимень-
ших по размеру тела особи демонстрировали нестабиль-
ное клеточное деление, и у них доля диплоидных пласти-
нок составляла менее 11%. Остальные P. ridibundus имели 
более 30% диплоидных пластинок в семенниках и харак-
теризовались более крупными размерами.  

Доля диплоидных клеток у триплоидных особей со-
ставляла всего 10%, в то время как доля триплоидных 
метафазных пластинок – 20%. Наличие диплоидного пика 
ясно свидетельствует об элиминации одного из родитель-
ских геномов (Vinogradov et al., 1991), а большое количе-
ство промежуточных анеуплоидных клеток говорит о 
нестабильности этого процесса. Однако наличие трипло-
идных сперматоцитов I (рис. 4 С, рис. 6) свидетельствует 
о том, что предшествующая мейозу элиминация некло-
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нального генома в гаметогенезе триплоидных гибридов 
может затрагивать не все клеточные линии.  

Стоит также отметить большое количество пласти-
нок, несущих деградирующие хромосомы или бивален-
ты («degr», рис. 6 и 7). Разрушение ДНК в этих клетках 
не связано с повреждением во время приготовления 
препаратов, так как их количество сильно отличается на 
препаратах, полученных от разных особей в одинаковых 
условиях. Посчитать такие структуры зачастую невоз-
можно, однако учет таких пластинок позволяет более 
адекватно отразить долю тех клеток, которые потенци-
ально дают начало жизнеспособным гаметам.  

Проявления отбора на уровне клеточных линий и 
особей. Более низкая устойчивость сперматогенеза дип-
лоидных, а особенно триплоидных гибридов, по сравне-
нию с таковой представителей родительского вида, яв-
ляется ожидаемым результатом. Удивительнее то, что в 
гаметогенезе P. ridibundus также регистрируется значи-
тельное количество аномалий (около 70% аномальных 
клеток в митозе и около 40% – в мейозе). Возможно, это 
связано с тем, что мы изучали P. ridibundus из ГПС, где 
происходит их активная гибридизация с P. esculentus. 
В таком случае, сперматогенез P. ridibundus из чистых 
популяций должен быть более устойчивым. Авторы 
планируют проверить это предположение в своих даль-
нейших исследованиях.  

Следующий зарегистрированный нами феномен – 
повышенная устойчивость мейотических делений по 
сравнению с митотическими. Логично предположить, 
что не все линии сперматогониев, возникающие в се-
менниках, переходят к мейозу. На основании этого ре-
зультата мы предполагаем существование некоего 
«фильтра», останавливающего развитие клеток с несба-
лансированным хромосомным набором.  

Сравнивая результаты данной и предшествовавшей 
работ (Vegerina et al., 2014), мы убедились, что сперма-
тогенез зрелых лягушек устойчивее, чем незрелых. Этот 
феномен может объясняться двумя различными причи-
нами. Во-первых, он может быть связан с удалением из 
семенников или торможением роста части клеточных 
линий с аномальными кариотипами. В том случае, если 
линии сперматогониев с аномальными кариотипами 
прекращают деления, а клетки с нормальными кариоти-
пами продолжают увеличиваться в числе, общая доля 
аномалий снижается. Во-вторых, увеличение устойчиво-
сти сперматогенеза зрелых лягушек может быть связано 
с гибелью особей, имевших менее устойчивый сперма-
тогенез. Повышенная вероятность гибели не обязатель-
но должна являться следствием нарушений сперматоге-
неза; возможно, и нарушения делений, и возрастание 
вероятности гибели особи могут быть следствием нару-
шения взаимодействия ее геномов. Как минимум, в слу-
чае триплоидов P. esculentus можно предположить, что 
отбор на уровне особей тоже вносит свой вклад в итого-
вое возрастание устойчивости гаметогенеза. Как указано 
ранее, зарегистрировано сокращение доли триплоидов в 
старших возрастных классах, которое мы связываем с 
отбором (дифференциальной смертностью) индивидов. 
Одновременно с этим среди зрелых лягушек встречают-
ся триплоиды, способные нормально завершить сперма-
тогенез, а в младших возрастных классах мы таких ля-
гушек не встретили. Нам кажется маловероятным, что у 

особи, у которой в незрелом состоянии вообще не было 
клеточных линий с нормальными кариотипами, они 
смогут появиться в зрелом возрасте. Вероятнее предпо-
ложить, что особи с особо неустойчивым сперматогене-
зом гибнут с большей вероятностью, и в результате это-
го процесса в ГПС возрастает доля триплоидов, 
способных к успешному сперматогенезу.  

Таким образом, мы зарегистрировали последствия 
отбора на уровне клеточных линий, проявляющиеся в 
относительно большей устойчивости мейотических де-
лений в семенниках зеленых лягушек по сравнению с 
митотическими делениями, а также последствия отбора 
на уровне особей, проявляющиеся в изменении доли 
триплоидов в разных возрастных классах. Возрастание 
устойчивости сперматогенеза у зрелых лягушек по 
сравнению с незрелыми может быть следствием отбора 
на обоих уровнях.  

Выводы  

Метаанализ результатов различных работ, опреде-
лявших долю триплоидных P. esculentus в выборках зеле-
ных лягушек из поймы р. Северский Донец в окрестно-
стях Биологической станции Харьковского националь-
ного университета имени В.Н. Каразина, показал, что эта 
доля существенно отличается для разных возрастных 
групп. Ниже всего доля триплоидов среди метаморфов. 
Среди незрелых лягушек доля триплоидов повышается, 
видимо, вследствие гибели диплоидных лягушек, появ-
ляющихся из-за скрещивания гибридов, передающих 
клональные геномы одного и того же родительского вида. 
Среди половозрелых особей доля триплоидов снова не-
сколько снижается, вероятно, в силу более высокой 
смертности триплоидов в незрелом возрасте.  

Незрелые диплоидные лягушки имеют длину эрит-
роцитов менее 28 мкм, триплоидные – более 27 мкм; в 
диапазоне 27–28 мкм по длине эритроцитов установить 
плоидность невозможно.  

P. esculentus (по сравнению с представителями роди-
тельского вида P. ridibundus той же возрастной группы) 
в возрасте 2–5 лет имеют тенденцию к задержке разви-
тия гонад и значимо большее количество клеток заро-
дышевой линии с аномальными кариотипами.  

Спектр кариологических нарушений в гаметогенезе 
незрелых и взрослых самцов зеленых лягушек в целом 
сходен, однако зарегистрировано значимое повышение 
устойчивости гаметогенеза с возрастом, проявляющееся 
у всех изученных групп:  

– в гаметогенезе незрелых P. ridibundus регистриру-
ется значительное количество анеуплоидных клеток на 
стадии митотического (сперматогониального) деления; 
на стадии мейоза у этих же самцов средняя доля нор-
мальных клеток возрастает до 60%; у взрослых P. 
ridibundus зарегистрировано более 70% клеток нормаль-
ной плоидности, как в митозе, так и в мейозе;  

– у диплоидных незрелых P. esculentus большую часть 
наблюдаемых сперматоцитов составляют клетки с нару-
шенной сегрегацией, в то время как у взрослых гибридов 
такие клетки составляли в среднем не больше 15%; по 
индивидуальной доле нормальных клеток зрелые особи 
варьируют в более узких пределах, чем незрелые;  
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– у незрелых триплоидных P. esculentus не обнару-
жено нормальных сперматоцитов, в то время как у зре-
лых триплоидов они зарегистрированы.  

Наличие значительного количества аномальных кле-
точных линий в семенниках зеленых лягушек и повы-
шение устойчивости сперматогенеза с возрастом являет-
ся свидетельством отбора на уровне клеточных линий и 
на уровне особей.  
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Внутрішньопопуляційний поліморфізм мартина жовтоногого  
(Larus cachinnans) у Північно-Західному Приазов’ї (оологічний аспект)  

Ю.Ю. Дубініна, О.І. Кошелєв, В.О. Кошелєв25 

Мелітопольський державний педагогічний університет імені Богдана Хмельницького, Мелітополь, Україна  

Наведено результати дослідження у 1988–2013 рр. гніздових колоній мартина жовтоногого (Larus cachinnans Pallas, 1811) на 
островах Молочного лиману та Обитічної затоки Азовського моря (Південна Україна). Опис розмірних характеристик і забарв-
лення яєць жовтоногого мартина проводили за загальноприйнятими методиками. Було виміряно 1004 яйця мартина жовтоногого з 
п’яти колоній. За фоновим забарвленням шкаралупи яєць виділено 7 фенів, за типом малюнка на поверхні шкаралупи – чотири 
фени. У гніздових колоніях, які входять до складу різних гніздових поселень, спостерігаються відмінності розподілу типових і 
нетипових фенів забарвлення яєць і малюнка шкаралупи. За фоновим забарвленням і характером малюнка шкаралупи переважа-
ють яйця 3–4 фенотипів: сіро-зелені, з малюнком, який складається із плям середнього розміру (5–60%) та коричневі, з малюнком 
із великих плям (2–40%). Розміри яєць у різних поселеннях варіюють у межах 54,5–86,3 х 39,2–60,4 мм, об’єм яйця – 61,7–
113,7 см3, індекс округлості – 63,6–85,3%. Лінійні розміри яєць залежать від чисельності гніздових колоній. Ооморфологічні озна-
ки можуть коливатися у визначених інтервалах. Вони характеризують самостійність окремих колоній, поселень і популяцій. 
На основі кластерного аналізу показників середніх лінійних розмірів яєць птахів декількох популяцій виділено три групи колоній: 
Дунайсько-Сиваська, Азово-Чорноморська та Кавказо-Каспійська. У межах Азово-Чорноморського регіону найбільшу схожість 
установлено між поселеннями Сиваша та Південного Криму, які, у свою чергу, подібні до колоній на Лебединих островах і Канів-
ському заповіднику на Середньому Дніпрі. Азовські та Чорноморські поселення споріднені, відносно відокремлена Кавказо-
Каспійська гілка. Встановлено вплив рівня гніздової чисельності на розмірні характеристики яєць: у період зростання чисельності 
(із 1970-х до початку 1990-х рр.) вони були максимальними, у період зменшення чисельності (2001–2005 рр.) – мінімальними. 
Ооморфологічні показники – зручний та об’єктивний метод дослідження стану популяцій птахів.  

Ключові слова: мартин жовтоногий; поліморфізм; мінливість; фени забарвлення шкаралупи; ооморфологічні показники  

Intra population polymorphism of Caspian gull (Larus cachinnans)  
from the North-Western Coast of the Azov Sea (oological aspect)  

Y.Y. Dubinina, A.I. Koshelev, V.A. Koshelev  

Bogdan Khmelnitsky Melitopol State Pedagogical University, Melitopol, Ukraine  

This study presents the results of a long term study of nesting colonies of the Caspian gull (Larus cachinnans Pallas, 1811) on the islands 
of the Molochniy Liman and in Obitochnaya Bay (Azov Sea), in the South of Ukraine (Zaporizhia region), conducted between 1988 and 
2013. A description of the size and coloring of eggs of Caspian gull was conducted by generally accepted methods. We measured 1000 eggs 
from 5 colonies of Caspian gulls. The background coloration of the eggs’ shells was classified into 7 types, the pattern of markings on the 
surface of the shells was classified into 4 types. In the nesting colonies, comprising different nesting settlements, the study tested differences 
in the distribution of typical and atypical coloring types and patterns on the surface of the shells. The background color and character of the 
shell marking patterns is dominated by eggs of phenotypes 3 and 4: gray-green, with a pattern of spots, of medium size (5–60%) and brown, 
with a pattern of large spots (2–40%). In different settlements the Caspian gull egg sizes vary in length and diameter of 54.5–86.3 x 39.2–
60.4 mm, volume 61.7–113.7 cm3 and index of roundness 63.6–85.3%. The study revealed that the linear dimensions of eggs also depend on 
the number of birds in the nesting colonies. We found that morphological and dimensional characteristics of Caspian gull eggs can vary at 
certain intervals and characterize individual colonies, settlements and populations. Based on cluster analysis, conducted in terms of the 
average of the linear sizes of eggs of Caspian gull from several populations within the range of the species, the study identified three groups 
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of colonies – Danube-Sivash, Azov-Black Sea and Caucasus-Caspian. In region of the Azov-Black Sea, the greatest similarity was shown 
between the settlements of Sivash and the South of Crimea, which in turn is similar to Lebiyazhyi Islands and Kaniv Nature Reserve (river 
Dnipro). A related link combined the Azov and Black Sea branches, while the Caucasus-Caspian group is relatively separate. As a result this 
study the influence of the number of nesting birds on the dimensional characteristics of the eggs was established; in the period of increase in 
the Caspian gull population from the 1970s to the early 1990s they had the highest scores, and in periods of decreasing population in 2001–
2005, their values were lowest. Consequently, the use of oomorphological indicators turned out to be a fairly easy and objective method for 
studying the monitoring data for separate colonial bird species.  

Keywords: Caspian gull; polymorphism; variation; egg shell coloring; oomorphological indicators  

Вступ  

Мартин жовтоногий (Larus cachinnans Pallas, 1811) 
недавно одержав видовий статус. Його виділено з надви-
дового комплексу сріблястого мартина (Larus argentatus 
Linnaeus, 1758). Нині його надвидовий комплекс пред-
ставлений шістьма видами та об’єднаний у декілька гео-
графічних груп; дослідження тривають (Vengerov, 2001; 
Neubauer et al., 2006, 2009; Ramirez et al., 2011; Gwiazda et 
al., 2011, 2015; Zagalska-Neubauer et al., 2012). L. cachin-
nans представлений двома підвидами, з них L. cachinnans 
cachinnans населяє басейни Чорного та Азовського морів, 
а L. cachinnans michahellis – басейн Середземного моря 
(Pons, 1992; Albanis et al., 2003; Neubauer et al., 2006; 
Svensson et al., 2009). Для підвидів L. cachinnans виявлено 
великий розмах фенотипічної мінливості та розходження 
за фенотипічними показниками (Grishchenko et al., 1998; 
Panov et al., 2000; Gibbins et al., 2011). Відбуваються 
інтенсивні дослідження L. с. cachinnans і L. с. michahellis, 
у тому числі з використанням генетичних, біохімічних та 
етологічних методів (Neubauer et al., 2009; Ramirez et al., 
2011; Walter, 2012). Гніздова біологія даного виду в 
регіоні досліджена лише в небагатьох точках: на Сиваші, 
у Північно-Східному Причорномор’ї, Східному Приазов’ї 
(Dubinina-Pahucha, 2009). Для Північно-Західного При-
азов’я такі дослідження не виконувались.  

Популяційний ранг, статус і самостійність окремих 
популяцій регіону, територіальні зв’язки між птахами, як 
усередині одного поселення, так і між сусідніми гніздо-
вими поселеннями, потребують детального вивчення (De 
Knijff et al., 2001; Liebers et al., 2001; Klimov, 2003; Fox et 
al., 2007; Klein et al., 2012). Велика увага приділяється 
дослідженню екстер’єрних ознак даного виду (Neubauer et 
al., 2006, 2009), але найчастіше поза увагою залишається 
оологічний матеріал. Виділення окремих фенів дозволить 
оцінити фенофонд північноазовських популяцій, що має 
значення у вирішенні питань таксономії виду в цілому 
(Yablokov et al., 1985; Pons et al., 1992, 2004; Vengerov, 2001; 
Roulin, 2004; Ramirez et al., 2011; Zagalska-Neubauer et al., 
2012; Mlíkovský et al., 2013; Mityay and Matsyura, 2014).  

Мета цієї статті – охарактеризувати внутрішньопопу-
ляційні ооморфологічні особливості мартина жовтоногого 
у Північно-Західному Приазов’ї, мінливість, динаміку 
ооморфологічних показників у різних гніздових поселен-
нях і колоніях Північно-Західного Приазов’я, оцінити 
можливість їх використання для оцінки стану окремих 
колоній і встановлення їх родинних зв’язків.  

Матеріал і методи досліджень  

Польові спостереження проведено у 1988–2013 рр. 
на півдні Запорізької області: у Якимівському та При-

морському районах. Досліджено гніздові колонії та по-
селення мартина жовтоногого на різних водоймах Пів-
нічно-Західного Приазов’я: Молочному лимані та на 
островах Обитічної затоки Азовського моря. Під час 
вивчення питань, пов’язаних із зовнішньою морфо-
логією яєць мартина жовтоногого, розглянуто розміри, 
форму та забарвлення, специфіку розташування малюн-
ка у вигляді плям і рисок на шкаралупі яєць.  

Опис розмірних характеристик яєць мартина жовто-
ногого проводили за методиками S.M. Klimov (2003). 
Вимірювання лінійних розмірів яєць у польових і лабо-
раторних умовах проводили за допомогою штангенцир-
куля з точністю 0,1 мм. Серед лінійних розмірів розгля-
нуто довжину яйця (L) та максимальний діаметр (B). 
Розрахунок об’єму (V) та індексу форми яєць (І) прове-
дено із застосуванням формул стандартних орнітоло-
гічних методик і статистичних методів (Hoffmann et al., 
2011; Walter, 2012). Виміряно 1 004 яйця мартина жов-
тоногого. Проаналізовано 5 003 кладки.  

Опис забарвлення шкаралупи яєць проведено на 
основі методики Y.Y. Kostin (1977) із нашими доповнен-
нями. Для оцінки градації забарвлення застосовано шка-
лу A.І. Bondarcev (1954). За фоновим забарвленням шка-
ралупи мартина жовтоногого виділено сім фенів; із них 
три фени типового фонового забарвлення і чотири – 
нетипові фени. За типом малюнка на поверхні шкаралу-
пи виділено чотири фени. Малюнок на шкаралупі яєць 
розподілили на малюнок, що складається з плям різного 
розміру: великих плям (понад 5 мм), плям середнього 
розміру (1,1–5,0 мм) та дрібних плям (0,5–1,0 мм); ма-
люнок лінійного типу складений із рисочок і суміші ри-
сок і плям різного розміру та малюнок, що концентру-
ється на певній ділянці шкаралупи (Vengerov, 2001; 
Klimov, 2003; Gwiazda et al., 2015).  

Проведено розрахунки біостатистичних параметрів 
яєць (M ± m; Cv; limit) для встановлення меж міжрічної 
мінливості. Достовірність розбіжностей між вибірками 
оцінювали із застосуванням t-критерію Стьюдента, по-
передньо перевіривши нормальність розподілу вибірок 
(відсутність достовірної асиметриії або ексцесу).  

Результати та їх обговорення  

В умовах Північно-Західного Приазов’я розмір кладки 
мартина жовтоногого з урахуванням змішаних і частково 
розорених кладок становить 1–6 яєць (у середньому 2,7 ± 
0,02); більшість складають кладки з 3 яєць (90%), рідше – 
з 1–2 (7%) або 4–6 (3%) (n = 5003). Загибель кладок ста-
новить 30–70%, що залежить від гідрологічного режиму 
водойми, погодних умов і впливу чинника турбування та 
відвідування островів рибалками. У районі дослідження 
середня маса слабонасиджених яєць мартина жовтоно-
гого становить 104 (101,0–112,3) г (n = 499), а сильнона-
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сиджених – 94 (91,0–96,8) г (n = 351). Середня маса сла-
бонасиджених яєць на Молочному лимані в 1976 р. 
складала 105,5 (100,5–113,5) г, а сильнонасиджених ста-
новила 93,2 (90,0–96,5) г, за середніх значень 84,7 г.  

У колоніях із великою щільністю гніздування 
прослідковується великий розмах поліморфізму яєць за 
розмірами та забарвленням. До 1–5% становлять кладки 
з аномальними яйцями, а також кладки, відкладені 
однією – двома самками, які теж можуть відрізнятися за 
даними показниками. У гніздових колоніях, які входять 
до складу різних гніздових поселень регіону, встановле-

но відмінності у розподілі типових і нетипових фенів 
забарвлення шкаралупи та поверхневого малюнка яєць 
мартина жовтоногого, що також підтверджують попе-
редні дослідження (Dubinina-Pahucha, 2009). За нашими 
даними, найбільшими оологічними показниками 
лінійних розмірів по роках характеризуються колонії на 
Молочному лимані, найменшими – колонії на Обитічній 
косі. Типове фонове забарвлення шкаралупи яєць мар-
тина у гніздових колоніях Молочного лиману – відтінки 
зеленого, серед яких основні – шість фенів: це відтінки 
зеленого, сірого та коричневого (табл. 1).  

Таблиця 1 
Міжрічна мінливість забарвлення яєць мартина жовтоногого у гніздових колоніях Молочного лиману  

Частка певних фенів забарвлення, % 
типові фени забарвлення нетипові фени забарвлення Роки 

Розмір колонії,  
пар 

Кількість 
яєць 

Кількість 
фенів 

зелений сірий коричневий блакитний оливковий захисний 
1998 3 919 129 13 29,5 33,3 32,5 3,1 1,5 – 
1999 4 735   84 6 59,4 – 36,9 3,7 – – 
2000 2 257 148 6 33,9 51,3 14,8 – – – 
2001 2 600 101 9 31,9 24,7 38,5 – – 4,9 
2005    120   24 4 62,5 12,5 25,0 – – – 

 
 

У колоніях даного гніздового поселення спостері-
гається блакитний фен забарвлення шкаралупи (1,0–
1,3%). Нетипові комбінації забарвлення шкаралупи яєць 
для даної колонії – захисний, сіро-бежевий, сіро-коричне-
вий, оливковий відтінки. У міжрічній динаміці простежу-
ється періодичне «випадіння» певних фенів забарвлення 
шкаралупи. Фени, які характеризують малюнок яйця, 
доволі стабільні, але відсоткове співвідношення по роках 
коливається. Найбільшу частку становить фен плямис-
тості шкаралупи, як типова ознака, зафіксована в ході 
еволюції даного ряду птахів. Періодично спостерігається 
поява у колонії яєць із нетиповими фенами малюнка та 
аномальної пігментації. За характером забарвлення шка-
ралупи яєць і основних типів малюнка птахи гніздової 
колонії на Тащенацькому поді доволі подібні до птахів 
колонії, розташованої на о. Підкова. Це підтверджує пере-
селення частини мартинів з острову у посушливі сезони 
2004–2005 років на прилеглі ділянки.  

На островах Обитічної затоки спостерігається інше 
співвідношення фенів забарвлення яєць. Основні відтінки 
забарвлення шкаралупи – зелений, захисний і коричне-
вий. У гніздовому поселенні Обитічної затоки на о. Зиг-
заг, можливо, внаслідок вимушеного переселення птахів з 

островів Молочного лиману, з’являються нові фени за-
барвлення шкаралупи, не характерні для даного поселен-
ня та виявлені лише на початку 2000-х рр. (табл. 2).  

За фенами, що характеризують малюнок яєць, в обох 
стаціонарах спостерігається майже однакова картина. 
Домінує в усіх колоніях плямистий малюнок – наслідок 
пристосування до гніздового біотопу та відкритого спосо-
бу гніздування на піщаних косах. Зустріч такого фену як 
«віночок» відмічається в усіх зазначених колоніях, але 
частка його різна (табл. 3, 4). Таким чином, для гніздових 
поселень виду у Північно-Західному Приазов’ї встанов-
лено межі мінливості забарвлення та розмірів яєць марти-
на жовтоногого. За фоновим забарвленням і характером 
малюнка шкаралупи яєць у різні сезони у гніздових 
колоніях регіону переважають яйця 3–4 фенотипів: сіро-
зелені з малюнком, який складається з плям середнього 
розміру (5–60%) та коричневі з малюнком із великих 
плям (2–40%). Частка інших фенів достовірно відрізня-
ється у різні сезони й у різних колоніях, що опосередко-
вано свідчить про ступінь обособленості окремих колоній 
і спорідненості сусідніх колоній і поселень, які виділяють-
ся в загальну локальну північно-західну популяцію мар-
тина жовтоногого (Dubinina-Pahucha, 2009).  

Таблиця 2  
Міжрічна мінливість забарвлення яєць мартина жовтоногого у гніздових колоніях Обитічної затоки  

Частка певних фенів забарвлення, % 
типові фени забарвлення нетипові фени забарвлення Роки 

Розмір колонії, 
пар 

Кількість 
яєць 

Кількість 
фенів 

зелений сірий коричневий блакитний оливковий захисний білий 
1997 1 371   45 4 53,3 33,5   6,6   6,6 – – – 
1999 3 320   74 5 52,7 31,1 10,8   2,7   2,7 – – 
2003 3 600 104 3 64,0 32,0 – –   4,0 – – 
2004 3 477   72 6 80,0   5,3   1,4   1,4 11,6 – 0,3 
2005 2 620   66 6 46,3 33,4   5,3   3,4 10,4   1,2 – 
2008 4 000 149 7 48,9   12,7 16,3 10,2   0,6 10,7 0,6 
2011 3 900   76 7 59,4   12,0 16,3   1,3   9,4   1,4 0,2 

 
 

Розміри яєць, попри стабільність і незмінність їх функ-
цій, мінливі. За ооморфологічними показниками мартина 
жовтоногого у регіоні простежуються відмінності між 

різними поселеннями. У поселеннях Молочного лиману 
вони варіюють у межах 54,5–86,3 х 39,2–60,4 мм, об’єм 
яйця – 61,7–113,7 см3, індекс округлості – 63,6–85,3%. 
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Міжрічні середні показники для колонії о. Підкова також 
нестабільні. Починаючи з 2000 р. спостерігається незнач-
не збільшення середніх лінійних розмірів яєць. У 2001 р. 
зареєстровано зменшення значень окремих показників 
(табл. 5). Стан оологічних характеристик яєць мартина 
жовтоногого може залежати від віку, вгодованості, 

фізіологічних особливостей репродуктивної системи са-
миць. Простежується зв’язок між довжиною яйця та 
об’ємом: чим більша довжина – тим більшій об’єм. 
Подібні дані отримано також іншими авторами (Pons, 
1992; Fox et al., 2007; Klein et al., 2012).  

Таблиця 3  
Міжрічна мінливість типів малюнка шкаралупи яєць мартина жовтоногого у гніздових колоніях Обитічної затоки  

Частка певних фенів малюнка шкаралупи яєць, % 
типові фени малюнка шкаралупи нетипові фени малюнка шкаралупи Роки 

Розмір колонії,  
пар 

Кількість 
яєць  

Кількість  
фенів великі  

плями 
середні 
плями 

дрібні  
плями 

змішаний риски віночок без малюнка

1997 1 371   45 7 39,9 13,3 33,2 – 13,3 – 0,3 
1999 3 320   74 8 76,7 – 18,9 – – 4,2 0,2 
2003 3 600 104 8 54,0 16,2 29,7 – – – 0,1 
2004 3 477   72 8 36,3 36,0 21,4 – 1,3 5,0 – 
2005 2 620   66 5 26,4 38,1 30,7 2,4 2,4 – – 
2008 4 000 149 9 34,2 21,4 36,2 4,0 4,0 – 0,2 
2011 3 900   76 9 45,8 22,2 21,3 6,3 – 4,3 0,1 

 

Таблиця 4 
Міжрічна мінливість типів малюнка шкаралупи яєць мартина жовтоногого у гніздових колоніях Молочного лиману 

Частка певних фенів малюнка шкаралупи яєць,% 
типові фени малюнка шкаралупи нетипові фени малюнка шкаралупи Роки 

Гніздова  
чисельність,  

пар 

Кількість  
яєць 

Кількість  
фенів великі 

плями 
середні 
плями 

дрібні  
плями 

змішаний риски віночок без малюнка

1998 3 919 129 6 78,1   4,5   6,8   1,5 7,6 1,5 – 
1999 4 735   84 6 40.4 45,3 10,7   2,4 – 1,1 0,1 
2000 2 257 148 6 43,9 27,7 21,6   2,5 4,1 – 0,2 
2001 2 600 101 6 34,6 32,6   6,9 15,8 3,0 6,9 0,2 
2005    120   24 5 62,5 12,5 13,6 11,4 – – – 

 
 

Починаючи з 2002 р. частина птахів з островів Мо-
лочного лиману перемістилась на інші ділянки. Невели-
ка гніздова колонія L. cachinnans на Тащенацькому поді 
реєструється у 2005 р., оскільки на даній ділянці 
внаслідок рясних дощів і утворення озер з’являються 
маленькі острівці, які мартини використовують як 
гніздовий біотоп. Середні показники цієї колонії за 2005 
рік такі (n = 129): довжина яйця – 69,6 ± 0,53 мм, діаметр – 
49,1 ± 0,23 мм, об’єм – 86,7 ± 0,57 см3, індекс округлості – 
69,7 ± 0,11%; межі коливань параметрів і коефіцієнт 
варіації наведено у таблиці 5.  

Таблиця 5 
Оологічні показники колонії мартина жовтоногого  

на Тащенацькому поді в 2005 р. (n = 129)  

Розміри яєць M ± m Lim CV, % 
L, мм 69,6 ± 0,53 66,0–75,2 1,1 
B, мм 49,1 ± 0,23 47,7–50,7 4,6 
V, см3 69,7 ± 0,11 77,9–93,2 3,0 
Iокр, % 86,7 ± 0,57 65,4–75,7 1,2 

 

Лінійні розміри яєць виду залежать не тільки від 
кормової бази, фізіологічних особливостей птахів, а і від 
чисельності гніздових колоній (табл. 6).  

Період із 1970 по 1989 рік характеризується зростан-
ням гніздової чисельності виду у Північно-Західному При-
азов’ї; лінійні розміри яєць в даний період мають найбіль-
ші характеристики. Це зумовлено не тільки внутрішніми 
чинниками птахів, а і низкою зовнішніх умов: багатством 
кормових ресурсів, великою кількістю гніздових ділянок і 

слабкою заселеністю площі островів, дифузним гнізду-
ванням виду та великою відстанню між гніздами.  

Таблиця 6 
Мінливість оологічних показників виду  
в гніздовому поселенні Молочного лиману  
у роки з різною гніздовою чисельністю 

Розміри 
яєць 

Розмір коло-
нії в парах 

Кількість 
яєць M ± m Lim 

CV, 
% 

1988 р.* 
L, мм 78,3 68,0–79,3 – 
B, мм 50,6 48,2–59,3 – 
V, см3 – – – 
Iокр, % 

~2000 60 

64,6 – – 
1999 р. 

L, мм 70,7 ± 1,45 60,7–78,6 4,8 
B, мм 50,0 ± 2,03 43,0–58,0 4,0 
V, см3 90,8 ± 0,83 74,9–113,5 3,4 
Iокр, % 

4735 84 

70,3 ± 0,39 66,7–79,2 7,3 
2005 р. 

L, мм 69,6 ± 0,53 66,0–75,2 1,1 
B, мм 49,1 ± 0,23 47,7–50,7 4,6 
V, см3 86,7 ± 0,56 77,9–93,2 3,0 
Iокр, % 

120 148 

69,7 ± 0,11 65,4–75,7 1,2 

Примітка: * – дані за 1970–1988 рр. надав В.Д. Сіохін (осо-
бисте повідомлення).  

Зі зростанням гніздової чисельності виду в колоніях 
на Молочному лимані простежується зменшення лінійних 
розмірів яєць із початку 1990-х років. На кінець 1990-х 
гніздова чисельність мартина жовтоногого на Молочному 
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лимані досягала найбільших показників і стабілізувалась 
на рівні 3 000–3 500 пар. У досліджуваний період на Мо-
лочному лимані спостерігалися сприятливі гідрологічні 
умови, зростали розміри вже існуючих гніздових колоній 
на островах Підкова та Довгий, відбувалось зменшення 
дистанцій між сусідніми гніздами. Внаслідок зростання 
чисельності колоній та переущільнення гніздових ділянок 
вид почав розселятися на Кирилівські острови. На фоні 
високого різноманіття гідробіонтів у складі кормової бази 
у цей період реєстрували широкий спектр рибних кормів, 
молюсків та інших безхребетних морських тварин. Однак 
за сприятливих умов, які характеризують гніздову водойму 
в указаний період, та високої гніздової чисельності спо-
стерігається зменшення лінійних розмірів яєць мартинів.  

У наступне десятиліття гідрологічний режим Молоч-
ного лиману зазнає катастрофічних змін. Із початку 2000-
х років порушується зв’язок лиману з морем, а з 2005 ро-
ку він майже зовсім припиняється. Спостерігається обмі-
ління та пересихання лиману, і мартини жовтоногі відко-
човують до інших водойм. Поряд із цим відбувається 
збідніння кормових ресурсів: у лимані підвищується соло-
ність води, що викликає масову загибель молюсків і вод-
ної рослинності. Внаслідок економічної кризи сільсько-
господарські поля не обробляли, більшість тваринниць-
ких ферм припинила своє існування, а звалища поблизу 
узбережних селищ не могли у повному обсязі забезпечити 
жовтоногих мартинів регіону достатньою кількістю 
кормів – гніздова чисельність скоротилась. Тому у перше 
десятиліття 2000-х років оологічні показники яєць виду 
були мінімальними. Порівнянням оологічного матеріалу в 
колоніях Молочного лиману встановлено межі міжсезон-
ної мінливості яєць мартинів (табл. 7, 8). Найбільші від-
мінності (P < 0,001) визначено для яєць, відкладених пта-
хами у 2001 році, коли максимальні діаметри були 
найменшими за весь час спостережень.  

Таблиця 7 
Мінливість яєць мартина жовтоногого  

на островах Молочного лиману  

Параметри яєць Рік і статистичні 
показники L, мм B, мм 

Кількість
яєць 

M ± m 71,0 ± 3,88 49,7 ± 2,06 
CV 5,47 4,13 1998 
Lim 61,0–85,6 41,8–56,0 

129 

M ± m 70,7 ± 3,45 50,0 ± 2,03 
CV 4,88 4,06 1999 
Lim 60,7–78,6 43,0–58,0 

84 

M ± m 71,4 ± 4,23 50,4 ± 2,19 
CV 5,92 4,35 2000 
Lim 56,0–81,0 46,7–58,0 

161 

M ± m 70,8 ± 3,85 49,1 ± 2,04 
CV 5,43 4,15 2001 
Lim 55,0–85,3 42,1–60,4 

107 

M ± m 71,0 ± 3,92 49,9 ± 2,14 
CV 5,52 4,30 1998–2001 
Lim 55,0–85,6 41,8–60,4 

481 

 

У поселенні Обитічної коси також простежується зв’я-
зок лінійних розмірів яєць із чисельністю виду. Оологічні 
показники в даному гніздовому поселенні доволі мінливі, 
більші, ніж у поселенні Молочного лиману. Для них, 
подібно до інших поселень регіону, властива міжсезонна 
зміна оологічних параметрів. У 1999 році значення окре-

мих показників підвищується, зростає середня довжина 
яєць; діаметр залишається на рівні попереднього року 
спостережень; об’єм зростає; індекс форми залишається 
на рівні 1997 року. У 2003 році спостерігається зниження 
оологічних показників даного поселення.  

Таблиця 8 
Значення t-критерію Стьюдента для параметрів яєць  
мартина жовтоногого на островах Молочного лиману  

Параметри яєць 
L B 

tкр tкр 
Роки 

P < 0,05 P < 0,01
tемп P < 0,05 P < 0,01

tемп 

1998/1999 0,7 0,8 
1998/2000 0,7     2,7**
1998/2001 0,5     2,7**
1999/2000 1,4 1,5 
1999/2001 0,2     2,9**
2000/2001

1,96 2,58 

1,2 

1,96 2,58 

  4,9***

Примітки: * – різниця середніх достовірна за Р < 0,05, ** – 
Р < 0,01, *** – Р < 0,001.  

У 2004 році простежується зниження довжини та ін-
дексу округлості, діаметр і об’єм яєць залишаються від-
носно стабільними. У 2005-му у даній колонії простежу-
ється незначне підвищення всіх оологічних параметрів, 
окрім діаметра. Найбільше варіює довжина яйця, у взаємо-
зв’язку з нею перебуває індекс округлості (табл. 9). Менше 
змінюється діаметр і об’єм яєць. Зміну середніх оологічних 
показників виду у цьому поселенні зафіксовано у 1997, 
1999, 2003–2005 рр., порівняння за окремі роки вказує на 
достовірні відмінності оологічних параметрів (табл. 10).  

Таблиця 9  
Міжрічна мінливість яєць мартина жовтоногого  

на островах Обитічної коси  

Параметри яєць Рік і статистичні пока-
зники L, мм B, мм 

Кіль-
кість 
яєць 

M ± m 71,1 ± 2,79 50,0 ± 1,44 
CV 3,92 2,89 1997 
Lim 64,5–77,0 46,5–52,5 

45 

M ± m 71,9 ± 2,47 50,1 ± 1,98 
CV 3,43 3,95 1999 
Lim 66,7–78,2 41,3–56,0 

74 

M ± m 70,7 ± 4,05 49,2 ± 2,84 
CV 5,73 5,76 2003 
Lim 53,0–80,3 33,4–56,4 

104 

M ± m 71,4 ± 4,43 49,1 ± 1,67 
CV 6,2 3,39 2004 
Lim 48,8–81,1 40,4–51,8 

72 

M ± m 70,2 ± 4,36 49,2 ± 3,29 
CV 6,20 6,67 2005 
Lim 53,0–75,9 33,4–56,4 

66 

M ± m 71,1 ± 3,81 49,5 ± 2,45 
CV 5,36 4,95 1997–2005
Lim 48,8–81,1 33,4–56,4 

361 

 

Міжрічна мінливість параметрів яєць мартина жовто-
ногого, який гніздиться на островах Обитічної коси, та-
кож варіює у широких межах. Відмінність від поселення 
на Молочному лимані – різниця не тільки таких пара-
метрів як максимальний діаметр, а і їх довжини (табл. 11, 12). 
У 1999 році довжина яєць була максимальною порівняно 
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з 2003 та 2005 рр., що дало достовірні відмінності за P < 
0,01. Двічі 1999 рік фігурує у порівнянні максимальних діа-
метрів яєць, коли встановлено достовірні відмінності для 
яєць, відкладених у 2004 та 2004 рр. (табл. 11). Результати 
аналізу вказують, що у період гніздування у 1999 р. на косі 
Обитічній мартини жовтоногі відклали яйця, які достовірно 
відрізняються довжиною та максимальним діаметром.  

Таблиця 10 
Значення t-критерію Стьюдента для параметрів  

яєць мартина жовтоногого на островах Обитічної коси  

Параметри 
L B 

tкр tкр Роки 
P < 
0,05 

P < 
0,01 

tемп P < 
0,05 

P < 
0,01 

tемп 

1999/2003   2,3*   2,3* 
1997/2004 0,4     2,7** 
1999/2004 0,9     3,2** 
1999/2005     2,8** 1,9 
2003/2005 

1,97 2,61 

0,7 

1,97 2,61 

0,1 

Примітки: див. табл. 8.  

Пошук відмінностей у розмірах яєць мартина жовто-
ногого із різних поселень Молочного лиману та Обитіч-
ної коси у той самий 1999 р. і за весь період спостережень 
показав різницю середніх розмірів Р < 0,05 таких пара-
метрів як довжина (1999 р.) та максимальний діаметр 
(весь період спостережень). Встановлені відмінності мо-
жуть мати значення для оцінки географічної мінливості 
яєць мартина.  

У період зростання чисельності виду в регіоні (з 
1970-х до кінця 1980-х років) у гніздовому поселенні 
Обитічної коси лінійні розміри яєць, за даними В.Д. Сіо-
хіна (особисте повідомлення), також мали найвищі показ-
ники для цього поселення (табл. 11).  

Наприкінці 1990-х років у поселенні Обитічної коси 
спостерігається незначне зменшення розмірів яєць, 
відмічене і для поселення на Молочному лимані. Змен-
шення розмірів яєць відображає стан популяції у період 
саморегуляції її чисельності, катастрофічної зміни сере-
довища існування та значного антропогенного впливу на 
гніздові водойми. Період із 2000 по 2003 рік 
характеризується зменшенням оологічних показників. 
Поряд із цим, збільшення частоти зустрічі фенів забарв-
лення шкаралупи яєць, характерних для колоній Молоч-
ного лиману і виявлених у колоніях Обитічної затоки, на 
наш погляд, підтверджує переселення мартинів жовто-
ногих у межах регіону. Їх чисельність на островах 
Обитічної затоки у 2009 р. зростає до 3 700 пар, розміри 
яєць стабілізуються та залишаються майже незмінними. 
Таким чином, ооморфологічні ознаки можуть коливати-
ся у визначених інтервалах і характеризувати окремі 
колонії, поселення та популяції.  

За лінійними розмірами проведено кластерний аналіз 
декількох місцевих популяцій у межах ареалу мартина 
жовтоногого. Відповідно до географічної неоднорідності 
ареалу простежується утворення трьох ліній, які характе-
ризують розміри яєць мартина жовтоногого. Серед посе-
лень азовської групи в межах Північно-Західного При-
азов’я найподібніші за даною ознакою – колонії Таще-
нацького поду та о. Підкова Молочного лиману, пов’язані 

з о. Довгий і поселенням Обитічної затоки (рис. 1). У ме-
жах поселення Обитічної коси подібними за оологічними 
показниками виявились колонії, розташовані на островах, 
віддалених від узбережжя (о. Н. Бит та о. Большой). У ко-
лонії мартина жовтоногого з о. Зигзаг ооморфологічні 
показники варіюють у широких межах і значно відрізня-
ються від інших колоній цього поселення.  

Таблиця 11  
Зміна оологічних показників виду у гніздовому  

поселенні Обитічної коси у роки з різною  
гніздовою чисельністю  

Розміри 
яєць 

Розмір  
колонії, пар

Кількість 
яєць M ± m Lim  CV

1988 р. 
L, мм 72,4 65,2–78,8 – 
B, мм 56,3 42,8–57,2 – 
V, см3 117,0 – – 
Iокр, % 

~130 60 

77,6 – – 
1999 р. 

L, мм 71,9 ± 2,47 66,7–78,2 3,4
B, мм 50,1 ± 1,98 43,0–56,0 4,0
V, см3 91,9 ± 1,01  76,8–116,3 1,1
Iокр, % 

3320 74 

70,1 ± 0,37 56,8–74,9 4,3
2005 р. 

L, мм 70,2 ± 4,36 53,0–75,9 6,2
B, мм 40,2 ± 3,29 45,7–51,7 6,6
V, см3 90,0 ± 1,03  67,9–122,3 2,9
Iокр, % 

2620 86 

70,0 ± 0,40 60,3–80,3 4,7
2008 р. 

L, мм 71,3 ± 0,43 65,2–79,7 2,7
B, мм 49,7 ± 0,40 43,9–54,0 4,6
V, см3 89,3 ± 0,87  75,8–113,3 1,2
Iокр, % 

4000 149 

70,2 ± 0,33 58,3–73,7 4,1
2011 р. 

L, мм 71,9 ± 0,40 67,3–77,9 – 
B, мм 50,1 ± 0,23 42,6–53,0 – 
V, см3 90,2 ± 0,40  75,8–113,5 – 
Iокр, % 

3900 76 

70,2 ± 0,33 58,3–73,7 – 
 

У межах регіону простежуються відмінності 
розмірних і фенетичних характеристик оологічного 
матеріалу, який за лінійними розмірами подібний до 
інших поселень Північно-Східного Приазов’я (Dubinina-
Pahucha, 2009). Порівнюючи наші дані з літературними 
(Grishchenko et al., 1998), склали кладограму для харак-
теристики ооморфологічних показників виду в межах 
Азово-Чорноморського регіону (рис. 2).  

За ооморфологічними характеристиками яєць мартина 
жовтоногого, серед популяцій чорноморської групи, 
прослідковується найбільша подібність між поселеннями 
Сиваша та Південного Криму, які, у свою чергу, схожі 
яйцями з Лебединих островів (Південно-Західне Причор-
номор’я) та лісостепової зони України (Канівський запо-
відник). Спорідненим зв’язком об’єднані Азовська та 
Чорноморська гілки. Відносно відокремлена Кавказо-
Каспійська гілка, яка контактує з першими двома.  

Відмінності у розмірах яєць вказують на екологічні 
особливості гніздових сезонів. Подібні результати отримані 
також для інших видів птахів (Vengerov, 2001; Klimov, 
2003; Hoffmann et al., 2011; Ramirez et al., 2011; Klein et al., 
2012; Walter, 2012). Аналіз лінійних розмірів яєць мартина 
жовтоногого в районі дослідження за весь період спосте-
режень показав різницю середніх розмірних параметрів за 
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P < 0,05, таких як довжина (1999 р.) та максимальний 
діаметр. Установлено вплив гніздової чисельності на 
розмірні характеристики яєць: у період зростання гніздової 

чисельності (з 60 до 2000 пар) з 1970-х до початку 1990-х 
рр. вони мали найвищі показники, а у періоди зменшення 
чисельності (2001–2005 рр.) були найменшими.  

 

.                                   

Рис. 1. Кладограма подібності лінійних розмірів яєць мартина жовтоногого в межах різних гніздових поселень 
Північно-Західного Приазов’я: 1–5 – гніздові колонії з поселення Молочного лиману:  

1 – Тащенацький под, 2 – о. Підкова, 3 – о. Довгий, 4 – Олександрівська коса, 5 – Кирилівські острови;  
6–8 – гніздові колонії з поселення Обитічної коси: 6 – о. Зигзаг, 7 – о. Новий бит, 8 – о. Большой  

 
Рис. 2. Кладограма подібності лінійних розмірів яєць мартина жовтоногого в межах різних гніздових поселень  
в Азово-Чорноморському регіоні України: 1 – Канівський заповідник, 2 – Одеські лимани, 3 – Лебедині острови,  

4 – Центральний Сиваш, 5 – Південний берег Криму, 6 – о-ви Молочного лиману, 7 – о-ви Обитічної затоки,  
8 – лимани Східного Приазов’я, 9 – Південне Передкавказзя, 10 – Каспійське узбережжя  

Поряд зі значною мінливістю оологічного матеріалу для 
північно-азовської популяції мартина жовтоногого вста-
новлено широкий розмах мінливості забарвлення дорослих 
особин мартинів. У колоніях мартина жовтоногого, де пта-
хи гніздяться щільно, різко змінюється співвідношення 
птахів із різним забарвленням ніг: знижується частка сірих і 
рожевих кольорів, характерних для сріблястого мартина, за 
умов одночасного збільшення жовтого та коричневого.  

Висновки  

Перспективними дослідженнями фенетики популяцій 
мартина жовтоногого стали ооморфометричні показники, 
такі як довжина, діаметр, форма, об’єм і забарвлення яєць. 
Для мартина жовтоногого у районі дослідження встанов-
лено високий розмах ооморфологічних показників. Ці по-
казники визначаються фізичними та фізіологічними особ-
ливостями птахів (вік, угодованість, склад партнерів у 
шлюбній парі), а також забезпеченістю кормами, погодни-
ми умовами, складом гніздових поселень. Порівняння 
оологічних параметрів кладок жовтоногого мартина із 

різних гніздових колоній показало наявність достовірних 
відмінностей, пов’язаних із біотопічними особливостями 
місця розташування колоній, чисельністю та структурою 
колоній. Встановлено достовірні міжрічні відмінності за 
даними параметрами яєць. Пошук відмінностей розмірів 
яєць мартина жовтоногого із поселень Молочного лиману 
та Обитічної коси за весь період спостережень показав 
різницю середніх розмірних показників для таких 
параметрів як довжина (1999 р.) і максимальний діаметр 
(весь період спостережень). Збереження захисних відтінків 
фонового забарвлення шкаралупи, плямистого малюнка та 
середніх лінійних розмірів яєць в окремих колоніях упро-
довж років указує на важливе пристосовче значення даних 
параметрів. Модельним показником стану окремих колоній 
може слугувати забарвлення яєць, розподілене за частотою 
зустрічей окремих фенів. Установлено ступінь спорід-
неності між окремими колоніями та поселеннями виду, які 
утворюють локальну популяцію в районі дослідження.  

Установлено межі мінливості розмірів яєць мартина 
жовтоногого у різні роки, відмінності між цими показ-
никами для різних колоній. Розміри яєць мартина жов-
тоногого були максимальними у роки зростання його 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 

Масштаб  0,2_        
                                            Евклідова відстань 

1 2 3 4 5 6 7 8

Масштаб  0,2_        
                                            Евклідова відстань 
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гніздової чисельності (1970–1990 рр.), мінімальними – у 
період депресії (2001–2005 рр.), що виникла внаслідок 
погіршення гідрологічного режиму гніздових водойм.  

Виділено три групи гніздових поселень: Дунайсько-
Сиваська, Азово-Чорноморська та Кавказо-Каспійська. 
Кластерний аналіз Установив спорідненість окремих 
колоній і поселень у межах регіону.  
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Концептуальна модель керування життєвим станом рослинних екоморф  
за критеріями механізмів адаптивності  

Т.З. Москалець1, В.К. Рибальченко2
26 

1Білоцерківський національний аграрний університет, Біла Церква, Україна  
2Київський національний університет імені Тараса Шевченка, Київ, Україна  

Розроблено концептуальну модель керування життєвим станом антропогенно трансформованих екосистем за критеріями ме-
ханізмів адаптивності, важливих в удосконаленні елементів керування життєвістю культурних видів рослин у межах тих чи інших 
екосистем, на прикладі представників триби Triticеae (Triticum аestivum L., Secale cereale L., Triticum trispecies Shulind). Морфофізі-
ологічні та онтогенетичні особливості рослин розглянуто як екзогенні прояви пристосування до певної амплітуди екологічних 
чинників. За преференціями  представників триби Triticеae до умов навколишнього середовища рослини ранжовано за гігро-, ге-
ліо-, трофоморфністю як екоморфи та субекоморфи. Екзогенним проявом високого рівня адаптивності рослинних організмів до 
різноманітних стресових умов зимового періоду є висока фотоперіодична чутливість, що проявляється у морфофізіологічних ме-
ханізмах, зокрема, слабкій диференціації точки росту восени та пізньому відновленні весняної вегетації. Критерії морозо-, зимо-
стійкості рослин – нагромадження високого вмісту цукрів у вузлі кущення (26–38 мг/г), як кріопротекторів і джерела енергії та 
економна витрата їх упродовж осінньо-зимового періоду. У посухостійкіших біотипів за різних екотопів вирощування виявлено 
меншу довжину, ширину та, відповідно, площу прапорцевого листя, проте відмічено високі значення індексу листкової пластинки 
порівняно з менш посухостійкими. Виражені адаптаційні морфофізіологічні зміни (високий індекс листкової пластинки, глянцеве 
покриття, тривале зелене забарвлення прапорцевого листка, наявність остюків, значний приріст сухої маси за посушливих умов 
зумовлені наявністю алелів генів посухостійкості Dreb 1, глютенінів Glu-D1, гліадинів Glі та високим умістом білка в зерні (14,2–
16,0%). Більш посухостійким рослинам властива краща здатність мобілізувати власні адаптаційні механізми за несприятливих абіоти-
чних умов навколишнього середовища, що проявляється в нижчій ензиматичній активності прапорцевих листків у фазі колосіння – 
цвітіння та свідчить про меншу інтенсивність окисних процесів, індукованих перебудовами захисної антиоксидантної системи.  

Ключові слова: морфофізіологічні та біохімічні маркери пристосувань; Triticum аestivum; Secale cereale; Triticum trispecies  

Conceptual model of management the vital state plant eсomorрhs  
by the criteria of adaptation mechanisms  

T.Z. Moskalets1, V.K. Rybalchenko2 
1Bila Tserkva National Agrarian University, Bila Tserkva, Ukraine  

2Taras Shevchenko National University of Kyiv, Kyiv, Ukraine  

On the basis of representatives of the tribe Triticеae (Triticum аestivum L., T. trispecies Shulind, Secale cereale L.) we have developed a 
conceptual model of management of the vital state of anthropogenically transformed ecosystems by the criteria of adaptation mechanisms, 
that are important for improving the controls of the vitality of culturivated plant species within certain ecosystems. Morpho-physiological 
and ontogenetic features of plants are considered as exogenous manifestation of adaptation to certain amplitude of ecological factors. 
According to preferences of the representatives of the tribe Triticeae for environmental conditions the plants were ranked by hygo-, helio-, 
trophomorphous affiliation as ecomorphs and subecomorphs. We established that an exogenous manifestation of high levels of adaptability 
of plant organisms to a variety of stress winter conditions was high photoperiodic sensitivity, which is manifested in morphological and 
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physiological mechanisms, including weak growth in autumn and late spring vegetation restoration. The criteria of frost and winter resistance 
of plants are the accumulation of high overall sugar content in the node tillering (26–38 mg/g) as cryoprotectants and energy sources and 
their economical expenditure during the autumn-winter period. In drought resistant ecotypes growing in various habitats we detected smaller 
length, width and therefore area of flag leaf, however, the high index of leaf lamina, compared to leaves from less drought-prone areas. 
Expression was manifested of adaptive morphological and physiological changes (high index of leaf, glossy sheen, long duration of green 
colorin the flag leaf, the presence of awns, significant increase in dry mass for arid conditions caused by presence of alleles of genes of 
drought-resistant Dreb 1 glutenin Glu-D1, gliadin Gli and high protein in the grain (14.2–18.0%). The more drought-resistant plants have an 
inherent ability to mobilize their best adaptation mechanisms under adverse abiotic environmental conditions, which manifests itself in lower 
enzyme activity in flag leaf in the phase of earing-flowering and indicates a lower intensity of oxidative processes , induced rearrangements 
of the antioxidant protective system.  

Keywords: morphology-physiological and biochemical markers of conformation; Triticum аestivum; Secale cereale; Triticum trispecies  

Вступ  

У зв’язку із загостренням екологічної ситуації та 
зменшенням біорізноманіття все більшої уваги набуває 
раціональне використання його компонентів, у тому числі 
культурних видів рослин як ключової автотрофної скла-
дової та енергетично найактивнішої ланки всіх екоси-
стемних процесів біосфери (Bita and Gerats, 2013). Для 
вирішення зазначених проблем уже зроблена та продов-
жується розроблятись низка способів та підходів до 
поліпшення стану навколишнього середовища.  

Значну частку планети займають антропогенно тран-
сформовані екосистеми, стале використання яких вклю-
чає часто антропоцентричні підходи (Hof et al., 2011; 
Kulbachko et al., 2011; Bobyliov et al., 2014; Field et al., 
2014; Kachinskaya, 2014; Zambriborshet al., 2014; Mosalets, 
2015b). Сучасний кризовий стан довкілля останніми деся-
тиріччями викликає все більшу увагу до біоцентричних 
підходів, за яких екологічним імперативом є не підпоряд-
кування природи інтересам людини, а узгодження, гармо-
нійне поєднання людської діяльності та законів природи. 
Такому розвитку відносин передує модель, яка б за раху-
нок прогнозів вирішувала концептуальні проблеми, ске-
ровуючи подальші дії у напрямку динамічної рівноваги 
процесів у екосистемах і оптимізації життєвого стану 
біорізноманіття. Значимість такого підходу передбачали 
М.П. Акімов (Akimov, 1948), О.Л. Бельгард і А.П. Травлє-
єв (Belgard et al., 1982), І.Г. Серебряков (Serebryakov, 
1964), В.В. Тарасов (Tarasov, 1981) та інші, хоча їхні роз-
робки більшою мірою стосувались рослинного покриву 
природних біогеоценозів. У працях М.Т. Масюка 
(Masyuk, 1974), А.Ф. Зубкова (Zubkov, 1996), В.М. Звер-
ковського (Zverkovskiy and Yevtushenko, 2014), В.П. Ку-
черявого (Kucheriavyy and Bashutska, 2003) доведено 
екологічну значимість окремих видів рослин із метою 
відновлення девастованих ландшафтів. Не втрачає своєї 
актуальності керування життєвістю культурних форм 
рослин у межах тих або інших екосистем, для яких усе 
більшого удосконалення потребують методи та концепції, 
що базуються на комплексі структурно-функціональних 
особливостей адаптаційних змін як пристосувальних 
механізмів до умов довкілля. Важливий етап у розши-
ренні функціональних можливостей і гармонізації рос-
линності з умовами існування – розгляд «відповідей» 
рослин за їх пристосуваннями до певної амплітуди коли-
вань екологічних умов за спектрами життєвості (Zhylyaev, 
2005; Faly and Brygadyrenko, 2014; Zhukov et al., 2014; 
Tavares et al., 2015). Оскільки морфологічні та життєві 
параметри рослин контролюються генетико-фізіологіч-
ними механізмами (Musienko and Zhuk, 2009; Parent et al., 

2016), дослідження структурно-функціональних особли-
востей адаптації культурних видів рослин, на прикладі 
представників культурних видів триби Triticеae, має вели-
ке значення з погляду удосконалення елементів керуван-
ня їх життєвим станом у межах тих або інших екосистем.  

Мета цієї статті – для ефективної адресної інтродукції 
генетичної плазми культурних видів в антропогенно-
трансформовані екосистеми з урахуванням нативних вла-
стивостей екотопів розробити концептуальну модель ке-
рування життєвим станом рослин як екоморф за крите-
ріями механізмів структурно-функціональних адаптацій 
представників триби Triticeae.  

Матеріал і методи досліджень  

Об’єкти досліджень – нові сорти та лінії триби 
Triticеae: Triticum аestivum L. (пшениці м’якої), Secale 
cereale L. (жита посівного) та Triticum trispecies Shulind. 
(тритикале озиме) Носівської селекційно-дослідної стан-
ції Миронівського Інституту пшениці ім. В.М. Ремесла 
НААН України (табл. 1). Виходячи з того, що вихідні 
батьківські та материнські генетичні форми мають ши-
рокий ареал географічного походження, важливо для 
розкриття механізмів адаптивності у різних екотопах їх 
інтродукції виділити маркерні ознаки рослин як окремих 
екоморф для успішної реалізації їх життєвого потен-
ціалу. Це дасть змогу ранжувати генетичний матеріал як 
вихідні форми певних екотипів із різною мірою відпо-
відності умовам екотопів. Дослідження проводили уп-
родовж 2008–2015 рр. у центральній частині Північного 
Правобережного Лісостепу зони періодично нестійкого 
зволоження – дослідного поля ННДЦ Білоцерківського 
НАУ, ґрунт якого – чорнозем типовий глибокий вилуго-
ваний суглинковий); північному екотоні лісостепової 
недостатньо зволоженої зони (Носівська СДС Інституту 
сільськогосподарської мікробіології та АПВ НААН 
України, Чернігівська обл., Носівський р-н, с. Дослідне, 
ґрунт – чорнозем вилугований малогумусний легкосуг-
линковий) та Житомирському Поліссі вологої зони 
(Інститут сільського господарства Полісся УААН (Жи-
томирська обл., Коростенський р-н, с. Грозине), ґрунт – 
дерново-середньопідзолистий супіщаний.  

Кліматичні та погодні умови екотопів характеризу-
ються помірною континентальністю, середньорічна 
температура повітря їх складає 6,9 ºС зі значними коли-
ваннями по місяцях із середньорічною кількістю опадів 
426 і 502 мм (Лісостеп та північний його екотон), 538 мм 
(Полісся), які упродовж вегетаційного періоду 
розподіляються нерівномірно: улітку їх буває значно 
більше, ніж навесні та восени.  
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Вивчення представників культурних видів триби 
Triticeae як окремих екологічних груп – екоморф із ран-
жуванням їх за гігро-, трофо- та геліорежимами на еко-
морфи проведено за М.П. Акімовим (Akimov, 1948), 
О.Л. Бельгардом (Belgard et al., 1982), В.В. Тарасовим 
(Tarasov, 1981). Площу листків, параметри кореневої 
системи та наземної частини на ранніх етапах онтогене-
зу, загальний вміст цукрів у вузлах кущіння та показни-
ки посухо, зимо-, морозостійкості – за даними обліків 
стану рослин у кожному повторенні (Drоzdоv, 1988; 
Pоlyеvоi et al., 2001). Ензиматичну активність прапорце-
вих листків визначали в найбільш критичний період 
розвитку рослин (фаза цвітіння – колосіння) (Yermakov, 
1987). Каталазну активність (КФ 1.11.1.6) визначали 

газометрично з використанням субстрату – 5 мл 3% 
Н2О2, час інкубації – 1 хв, температура інкубації – 25 ºС; 
поліфенолоксидазну (КФ 1.14.18.1) та пероксидазну (КФ 
1.11.1.7) – фотоколориметрично з використанням 1% 
розчину пірогалолу, що базується на здатності ферменту 
окиснювати останній до пурпургаліну у певній 
модифікації (Nakano and Asada, 1981). Ідентифікацію 
низькомолекулярних протеїнів-гліадинів проводили 
методом електрофорезу у поліакриламідному гелі у 
співпраці з Інститутом рослинництва В.Я. Юр’єва 
НААН України із застосуванням каталогу та номенкла-
тури Пейна (Payne and Lawrence, 1983). Молекулярно-
генетичні дослідження посухостійкості – за клітинної 
біології та генетичної інженерії НАН України.  

Таблиця 1  
Біолого-морфологічна характеристика досліджуваних генотипів триби Triticeae (полісько-лісостеповий екотоп)  

№ 
Назва генотипу 

(сорт, лінія) Родовід генотипу 
Фізико-географічне  

походження  
Орієнтовна  

зона районування
Пшениця  м’яка озима 

1 Носшпа 100 ін. в. із Л 41-95 – Л 
2 Зоряна Носівська ♀ (♀Обрій х ♂Maris Yuntsman) х ♂Maris Yuntsman Україна, Великобританія ЛП 
3 Ювівата 60 ін. в. із Л 4639/96 Україна, Швейцарія, Росія П 
4 КС 1 ♀Донська н/к х ♂К-6477/91 Росія, Китай Л 
5 КС 5 ♀Донська н/к х ♂Зоряна Носівська Росія, Україна Л 
6 КС 7 ♀00239 х ♂Донська н/к Росія Л 
7 КС 14 ♀Maris huntsman х ♂ (♀Киянка х ♂Роnу) Китай, Україна, США Л 
8 КС 16 ♀Кишинівська інтенсивна х ♂ (♀Поліська 87 х ♂Киянка) Молдова, Україна Л 

9 КС 17 ♀ (♀Norman x ♂Florida) x ♂Миронівська 61 
Великобританія, 
Німеччина,Україна Л 

10 КС 21 ♀Зоряна Носівська х ♂Поліська 29 Україна Л 
11 КС 22 ♀Зоряна Носівська х ♂Миронівська 61 Україна Л 
12 Л 41-95 (♀Мирлебен х ♂Поліська 92) Україна ЛП 
13 Л 59-95 ♀Донська н/к х ♂[♀(♀Maris Madler х ♂Роnу) х ♂Донська нк] Росія, США, Великобританія ЛП 
14 Л 3-85 – // – – // – Л 
15 Л 4639/96 ♀ (♀Поліська 90 х ♂Мирлебен) х ♂ (♀Holger х ♂ППГ 296) Україна, Швейцарія, Росія П 
16 Даушка ♀(♀Донська н/к х ♂Maris Hunstman) х ♂Донська н/к Росія ЛП 
17 Зірка Носівська ♀Поліська 90 х ♂К 6407 Україна, Китай ЛП 
18 Придеснянська н/к ін. в. із Л 59-95 Росія, США, Великобританія ЛП 

Жито озиме 
19 Боротьба ♀Сангасте х ♂ Саратовська 4 Прибалтика, Росія, Німеччина ЛПС 
20 Олімпіада 80 ♀Кустро х ♂Панцерне Німеччина, Польща ЛП 

Тритикале озиме 
21 ДАУ 5 ін. в. із Чаян Україна ЛП 
22 Чаян ♀(♀Августо х ♂Ягуар) х ♂К-9844/93 Україна ЛП 
23 Славетне ♀(♀Августо х ♂Ягуар) х ♂№ 1364/93) Україна ЛПС 
24 Пшеничне ♀ (♀Августо х ♂NE 312) x ♂K 9844 Україна, Канада Л 
25 Вівате Носівське ін. в. із Пшеничне Україна Л 
26 ПС_1_12 ♀Славетне х ♂Пшеничне Україна Л 
27 ПС_2_12 ♀Славетне х ♂Пшеничне Україна Л 
28 УП_1-12 ♀Ураган х ♂Пшеничне Україна Л 

Примітки: П – Полісся, Л – Лісостеп, С – Степ.  

Статистичні розрахунки проведено із застосуванням 
комп’ютерної програми Statistica 8.0. Розраховано середні 
значення та помилку (1,96*SD). Для порівняння вибірок 
затосовань t-критерій Стьюдента; попередньо оцінювали 
нормальність розподілу вибірок за асиметрією та ексцесом.  

Результати та їх обговорення  

Для ефективної адресної інтродукції генетичної плаз-
ми культурних видів в антропогенно трансформовані еко-

системи ми на прикладі представників триби Triticeae 
розробили модель керування життєвим станом рослин як 
екоморф за критеріями механізмів структурно-функціо-
нальних адаптацій (рис. 1). Передумовою розробки крите-
ріїв було дослідження екологічних, морфологічних, 
фізіолого-біохімічних, молекулярно-генетичних маркерів 
ознак і властивостей як екзогенних та ендогенних меха-
нізмів прояву адаптивності у різних екотопах: лісосте-
повому, поліському та полісько-лісостеповому. Роки про-
ведення досліджень різнилися за гідротермічним режи-
мом (2011–2013, 2015 рр. відмічалися дефіцитами опадів 
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та підвищенням температур вище середньобагаторічної 
норми впродовж кущення – виходу в трубку, колосіння – 
цвітіння, молочної та воскової стиглості, порівняно зі 
сприятливими достатньо вологими весняними періодами 

2008–2010, 2014 рр.), що дозволило всебічно оцінити 
адаптивний потенціал досліджуваних генотипів триби до 
кліматичних умов досліджуваних екотопів, реалізовувати 
свою життєздатність.  

 

Рис. 1. Концептуальна модель керування життєвим станом рослинних екоморф  
за критеріями механізмів адаптивності  

Інтродукція представників триби Triticeae в нові умо-
ви вирощування дозволила виявити певні відмінності 
параметрів їх життєвості. Тривалість вегетаційного та 
міжфазних періодів росту та розвитку рослин – однин із 
найважливіших проявів, які визначають рівень їх адап-
тивності до конкретних умов вирощування. Темпи роз-
витку культурних злаків багато в чому залежать від 
чутливості до фотоперіоду. Не всі досліджувані види, 
сорти та лінії злакових культур проявляють однакову 
чутливість до тривалості світлового дня, за якою їх розг-
лянуто та диференційовано як геліоморфи. Ті з них, в 
яких в умовах центральної частини Лісостепу восени 
відбувається слабка диференціація точки росту, а навесні – 
пізній час відновлення весняної вегетації (ЧВВВ), харак-
теризуються високою фотоперіодичною чутливістю та 
тривалим періодом яровизації (це пшениця Ювівата 60, Л 
3946/96, УП_1-12). Така онтоморфологічна пристосова-
ність до тривалості світлового дня проявляється у форму-
ванні меншої вегетативної маси восени задля уникнення 
впливу різноманітних стресових умов зимового періоду.  

До фотоперіодично малочутливих віднесено рослини, 
для яких тривалість світлового дня восени та навесні не 
сильно відображається у формуванні насіннєвої продук-
тивності (ПС_1-12, Носшпа 100, Зоряна Носівська, КС 5, 
КС 14). До фотоперіодично середньочутливих субеко-
морф віднесено пшеницю КС 1, КС 7, Даушку, жито Бо-
ротьба, Олімпіада 80). Морфофізіологічною пристосу-
вальною здатністю середньо- та малочутливих за ФПЧ 
субекоморф є швидке формування надземної та підземної 

вегетативної маси за короткий сприятливий за волого-
забезпеченістю осінній період, швидке відновлення веге-
тації навесні та швидке формування фітомаси.  

Вивчення морфологічних і екологічних особливостей 
представників триби Triticеае в умовах поліського та 
лісостепового екотопів дозволило встановити їх можливі 
пристосування до гідротермічного режиму, критерієм 
якого є значення гідротермічного коефіцієнта (ГТК) у 
критичні фази росту та розвитку рослин (кущення, цві-
тіння – колосіння, наливу зерна). Щодо умов зволоження – 
гігроморфності – сорти та лінії ранжовано на ксеромезо-
гігрофіти – субгігроморфи для умов недостатнього та не-
стійкого зволоження (КС 14, КС 5; Носшпа 100, Зоряна 
Носівська), у яких особливість розвитку за несприятливо-
го вологозабезпечення супроводжується чітко виражени-
ми ксероморфними механізмами уникнення водного 
стресу за значення ГТК < 1; мезогігрофіти – субгігро-
морфи умов достатнього та надмірного зволоження (ГТК 
≥ 1,5; КС 17, КС 1, Даушка (T. аestivum); Боротьба, 
Олімпіада 80 (S. cerale)); мезоксерогігрофіти – субгігро-
морфи з високо вираженою адаптацією до умов недостат-
нього та помірного зволоження, достатнього та надмірно-
го зволоження (ГТК ≥ 1,2; Л 3949/96, Ювівата 60, Носшпа 
100 (T. аestivum); Д-5_2010, ПС_2_2010 (T. trispecies)).  

Якщо гігроморфи, як аут- і синекологічна категорія, 
характеризують преференції організмів до градацій ре-
жиму зволоження ґрунту та відносної участі в угрупу-
ванні певного гігротопу, то трофоморфи – відповідно до 
градацій трофності едафотопу (Akimov, 1948; Belgard et 
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al., 1982; Zhukov et al., 2014). На фоні змін умов навко-
лишнього середовища екоморфи та субекоморфи здатні 
до флуктуаційних змін морфотипу залежно від трофо- та 
гігроморфічних характеристик, що визначає їх життєвість 
як відповідність сорту (T. аestivum, T. trispecies) та сорту-
популяції (S. cerale) певному екотопу на індивідуальному 
рівні (Zhylyaev, 2005) та залежить від стану морфоло-
гічного розвитку, генеративної потужності, насіннєвої 
продуктивності (Braun-Blanquet, 1964), рівень якої детер-
мінується умовами поживного режиму – трофо-
морфністю, за якою рослини поділяються на такі спектри 
субтрофоморф: мегатрофи (евтрофи) Носшпа 100, При-
деснянська напівкарликова, КС 14, КС 5, КС 1; Носшпа 

100, КС 22, КС 16, КС 21; Д-5_2010 – субтрофоморфи, 
біопотенціал яких найповнішою мірою реалізується за 
високого забезпечення едафотопу органічною речовиною 
й елементами мінерального живлення; мезотрофи Зоряна 
Носівська, Ювівата 60, Л 4696/96; ПС_1-12, ПС_1-12, 
УП_1-12 – помірно вимогливі до родючості ґрунту суб-
трофоморфи, що займають проміжне місце між оліго-
мезотрофами та евтрофами; олігомезотрофи Боротьба, 
Олімпіада 80 – невибагливі до родючості едафотопу та 
культури землеробства (рис. 2). Субтрофоморфи однієї і 
тієї самої екологічної групи різняться щодо забезпечення 
ґрунту окремими мінеральним елементами живлення та 
органічною речовиною.  

 

Генотипи триби Triticeae, як еко- і субекоморфи
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Рис. 2. Екоморфічна характеристика представників триби Triticеае  

Інтродукція представників триби Triticeae в умови 
центральної частини Північного Правобережного Лісо-
степу та Житомирського Полісся дозволила виявити певні 
особливості асимілювальної поверхні. У рослин за весня-
но-літнього дефіциту атмосферної вологи упродовж 2008, 
2012 та 2013 рр. у критичні періоди росту та розвитку 
(фенофази виходу в трубку, цвітіння) у посухостійких 
біотипів відмічалось достовірне зменшення довжини, 
ширини та, відповідно, площі прапорцевого листка (табл. 
2). При цьому довжина листя верхнього ярусу у рослин 
T. aestivum у лісостеповому екотопі варіювала за роки 
досліджень у межах 19,7–25,9, S. cereale – 19,6–19,2, 
T. trispecies – 19,2–23,9 см, для поліського екотопу – 22,6–
27,8, 21,8–22,6, 23,0–25,2 см, відповідно. Менша площа 
прапорцевих листків зумовлена механізмом уникнення 
водного стрессу, зменшенням площі транспіраційної по-
верхні, порівняно з поліським (і є адаптивним проявом 
рослин в умовах лісостепового екотопу). За різних екото-
пів вирощування менш посухостійкі біотипи формують 

істотно більшу площу листків, проте значення індексу 
листкової пластинки у них залишаються низькими. 
В умовах Житомирського Полісся за більшої тривалості 
світлового дня та меншої кількості аномально високих 
температур спостерігаються кращі умови для формування 
фоліарного апарату.  

Базові функції життєздатності популяцій представни-
ків триби Triticeae підтримують важливі онто-морфогене-
тичні параметри (Braun-Blanquet, 1964; Lobell, 2014): маса 
зерна з рослини, маса зерна з головного колоса, крупність 
і характер поверхні зернівки. Модифікації вегетативних і 
генеративних органів рослин – рушійна сила в процесі 
еволюції (Huseynova and Rustamova, 2011; Keeley, 2012), 
оскільки забезпечують виникнення нових морфоекотипів 
із низкою цінних властивостей. Адаптивні до атмосфер-
ної та ґрунтової посухи сорти та лінії здатні за меншої 
асимілювальної поверхні синтезувати та нагромаджувати 
пластичні речовини з акумуляцією їх у репродуктивних 
структурах – насінні, підтвердженням чого є відносно 
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вища та стабільніша насіннєва продуктивність. У посухо-
стійкіших популяціях відмічені тривала асиміляційна 
здатність прапорцевого листка у період молочно-воскової 
та воскової стиглостей, висока щільність колоса. Зазначе-

ний екотип рослин характеризувався в усіх досліджу-
ваних екотопах низкою філогенетично зумовлених морфо-
логічних ознак ксероморфності (остистість, глянцева 
поверхня листя та стебла, сизе забарвлення листя).  

Таблиця 2  
Особливості морфологічної будови листкової пластинки представників триби Triticeae  

(лісостеповий екотоп, початок фази виходу в трубку, M ± m, n = 4)  

Параметри прапорцевого листка Назва генотипу 
(сорт, лінія) L (довжина, см) 

H 
(ширина, см) 

S 
(площа, см2) 

L/H 
(індекс листкової пластинки) 

Ювівата 60 25,9 ± 0,9 1,6 ± 0,5 20,7 16,2 
Л 4639/96 21,9 ± 0,6 1,2 ± 0,4 13,1 18,3 
Даушка 24,4 ± 0,6 1,8 ± 0,3 22,0 13,5* 
КС1 25,7 ± 0,5 1,8 ± 0,8 23,1 14,2* 
Боротьба 19,6 ± 0,7 1,5 ± 0,5 14,7 13,1 
Олімпіада 80 19,2 ± 0,6 1,4 ± 0,4 13,4 13,7 
ПС_2_12 23,3 ± 0,4 1,6 ± 0,6 18,6 14,6 
Д-5_2010 21,8 ± 0,5 1,5 ± 0,8 16,4 13,8 

Примітка:* – імовірна відмінність, порівняно з контролем (Р < 0,05).  

Процес утворення та нагромадження органічної речо-
вини – інтегральний показник усіх фізіологічних та 
біохімічних процесів, що відбуваються в рослині (Parent 
et al., 2016). Нагромадження сухої речовини – динамічний 
процес, який відображається, з одного боку, надходжен-
ням мінеральних речовин із ґрунту та утворенням 
унаслідок фотосинтезу органічних сполук, а з іншого, 
витратами синтезованих речовин у процесі метаболізму 
(Li et al., 2015). У міру росту та розвитку представників 
триби Triticеае спостерігається збільшення вмісту сухої 
речовини, нагромадження якої рослинами упродовж 
вегетації відбувається нерівномірно. До фази кущіння 
рослини ростуть уповільнено, особливо ті, що характери-
зуються сильною фотоперіодичною чутливістю (Ювівата 
60, Л 3946/96). За дефіциту вологи (ГТК < 1) у менш 
посухостійких досліджуваних представників Triticeae 
індукуються надмірні витрати енергії та зменшуються 
ростові процеси, порівняно з високостійкими, для яких 
характерне більше нагромадження сухої біомаси за цих 
умов. За оптимального водозабезпечення (ГТК > 1,5) у 
критичні фенофази розвитку менш посухостійкі рослини 
нагромаджують «суху» біомасу на рівні з менш 
посухостійкими (рис. 3, 4).  

Проте в усіх досліджених сортах і лініях «спрацьовує» 
механізм стійкості до дефіциту вологи, що достовірно 
відображено у прояві морфологічної мінливості (виповне-
ність зерна, маса 1000 зерен, характер поверхні зернівки). 
Певній групі біотипів (Боротьба, Олімпіада 80, Ювівата 
60, Зоряна Носівська, ПС_2_12) властивий як механізм 
морфологічної стійкості, так і механізм функціональної 
толерантності до стресових умов, що істотно відобра-
жається у їх екологічній пластичності індивідуальної 
репродуктивної здатності. Подібні результати досліджень 
одержали Tavares et al. (2015), Tardieu et al. (2014).  

Спроможність насіння проростати за низької воло-
гості ґрунту важлива для умов Центрального Лісостепу 
України за періодично нестійкого зволоження, який 
характеризується частими посушливими осінніми та вес-
няно-літніми періодами. У модельних дослідах із проро-
щування зерна на осмотичних розчинах сахарози (16–24 
атм.), які імітують посуху, зернівки досліджуваних 

генотипів рослин прокльовувались уже на другу–третю 
добу та досягали 76–55% рівня контрольного варіанта 
(вода дистильована) і є елементом стратегії життє-
здатності культурних видів (Moskalets and Rybalchenko, 
2015). В умовах аномально високої ґрунтової посухи ве-
лике значення мають зародкові корені, розвиток яких 
визначає закладання та ріст вузлових корінців, а також 
рослини в цілому. За дефіциту вологи продуктивність 
генотипів має сильну позитивну кореляцію (r = 0,82 ± 
0,06) з кількістю зародкових коренів, у вологі роки цей 
зв’язок дещо слабший (r = 0,64 ± 0,11). Тому як ксеро-
морфну ознаку рослин можна використовувати кількість 
зародкових корінців, оскільки здатність рослин формува-
ти потужну кореневу систему – вирішальна у забез-
печенні рослин вологою та поживними речовинами. 
Мінімальну кількість зародкових коренів формують Да-
ушка, КС 1, КС 16, довжина яких 2,9 –3,2 см.  

Важливі структурно-функціональні показники зер-
нових культур озимого типу розвитку – наявність та 
інтенсивність антоціанового забарвлення колеоптиля та 
зародкового листочка, інтенсивність кущення рослин, 
глибина залягання вузла кущення, кількість зародкових 
корінців тощо (Dumalasovа and Bartos, 2010; Kumar et al., 
2012). Температура повітря за досліджуваний період 
(зокрема, у грудні 2009, 2011, 2014 рр.) становила до –
25…–30 ºС упродовж 8–10 діб, а ґрунту на глибині заля-
гання вузла кущення –20 ºС, що дозволило виявити 
морозостійкість досліджуваних сортів та ліній озимих 
культур. У результаті досліджень установлено, що у 
зимостійкіших біотипів (стійкість 8–9 балів), незалежно 
від екотопу вирощування, відмічається формування 
сильнішої кущистості рослин (3–4 продуктивні стебла), 
глибшого залягання вузла кущення (0,9–1,4 см, залежно 
від фізичних властивостей ґрунту), як захисна ознака що-
до випирання, вимерзання сходів, суховіїв у безсніжні 
зими, довшого колеоптиля (2,8–6,1 см), індексу фітомаси 
у фенофазі кущення ≤ 1, антоціанове забарвлення листя, 
потужна кущиста коренева система, восковий наліт, вузь-
ка листкова пластинка, вміст цукрів у вузлі кущення, що 
підтверджується сильним позитивним кореляційним 
зв’язком із показником загальної морозостійкості (r > 0,74 
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± 0,10). Зокрема, це Ювівата 60, Л 3496/96, Вівате 
Носівське, ДАУ 5, Чаян, Боротьба, Олімпіада 80 та інші, 

порівняно із середньозимостійкими Даушкою, КС 1, за-
гальний бал стійкості у яких 6–7.  
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Рис. 3. Динаміка приросту сухої біомаси генотипів триби Triticeae за посушливих умов  
(2008 р., лісостеповий екотоп)  

Одна з перших адаптаційних реакцій на дію екстре-
мальних стресових чинників – активація систем захисту 
організму через посилення окисно-відновних процесів, у 
результаті чого можуть нагромаджуватись небажані про-
дукти вільнорадикального окиснення ліпідів біомембран, 
на розклад яких у клітині посилюється синтез антиокси-
дантних ферментів (Mamenko and Yaroshenko, 2010). Гру-
пи ферментів, які беруть участь у реакції рослин на стрес, – 
це супероксиддисмутази, каталази, поліфенолоксидази, 
пероксидази тощо (Rossihina et al., 2011). У результаті 
наших досліджень установлено, що нові генотипи триби 
Triticeae різняться між собою рівнем прооксидантно-
антиоксидантної рівноваги, зокрема, оксидоредуктазної 
активності. Захисний механізм менш посухостійких рос-
лин – вищий статус каталазної та пероксидазної активно-
сті, порівняно з високопосухостійкими формами. Деякі авто-
ри (Mamenko and Yaroshenko, 2010; Parent and Tardieu, 
2012) встановили, що інгібування каталази підвищує 

рівень у клітинах пероксиду водню, що, на їхню думку, 
індукує активацію протеїнкіназ і фосфорилювання білків, 
експресію «захисних» генів і синтез білків. Ми встанови-
ли високий коефіцієнт кореляції (r = 0,78, Р < 0,05) між 
вищезазначеною ензиматичною активністю листків посу-
хо- та середньопосухостійких біотипів триби Triticеae. Під-
вищений рівень пероксидазної та каталазної активності 
свідчить про інтенсивнішу потребу у захисних реакціях 
тканин листя менш посухостійких представників триби 
Triticеae через недостатню адаптованість їх метаболічних 
процесів. Щодо поліфенолоксидазної активності, істотної 
різниці між досліджуваними сортами ми не виявили. 
Відмічені закономірності щодо оксидоредуктазної ензи-
матичної активності ми спостерігали для зазначених 
біотипів триби Triticeae як у вологий, сприятливий для 
росту та розвитку рослин 2014 рік, так і за дефіциту 
опадів (за ГТК < 1 у 2013 рік).  
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Рис. 4. Динаміка приросту сухої біомаси генотипів триби Triticeae за сприятливого вологозабезпечення  

(2009 р., лісостеповий екотоп)  
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Отже, внутрішньоклітинні зміни метаболізму, зумов-
лені підвищенням каталазної, пероксидазної активності 
прапорцевого листя сортів та ліній триби Triticеae, можна 
вважати критерієм адаптації слабоксероморфних рослин 
(Даушка, КС 1) до умов тривалої посухи. Одержані дані 
узгоджуються з літературними (Mamenko and Yaroshenko, 
2010) щодо внутрішньоклітинних змін антиоксидантної 
системи у рослин за дефіциту вологи, що має велике зна-
чення для адаптації рослин до дії стресорів абіотичної та 
біотичної природи. Враховуючи, що структурно-функ-
ціональні параметри життєвості рослин контролюються 
генетико-фізіологічними механізмами функціонування 
(Musienko and Zhuk, 2009; Parent et al., 2016), ми провели 
визначення біохімічних маркерів адаптивності, щоб вия-
вити найінформативніші з них. Ендогенними механіз-
мами, що визначають ксероморфність представників три-
би Triticеae, є експресія генів посухостійкості Dreb 1, 
глютенінів Glu-D1, гліадинів Glі; зимостійкість – алельні 
варіанти Glі-1 D5, Glі-1 В 5, Glі-1 А 4, Glі-6 А 3, Glі-6 А 4; 
морозостійкість – Glі-1 D 4, 1 D 5, 1 D7, 1 D10, 6 А 4. 
Виражені адаптаційні морфофізіологічні особливості (ви-
сокий індекс листкової пластинки, глянцеве покриття, дов-
готривале зелене забарвлення прапорцевого листка, на-
явність остюків, значний приріст сухої маси за посушливих 
умов зумовлені наявністю алелів вищезазначених генів.  

Метаболічно важливими речовинами, які відіграють 
роль кріопротекторів біополімерів клітин, у тому числі 
білків та цитоплазми є загальні цукри, які також висту-
пають джерелом енергії. Біохімічний аналіз, проведений 
за визначенням їх вмісту у вузлі кущення восени та рано 
навесні, дозволив виявити певні закономірності: у 
зимостійкіших сортів та ліній за час зимівлі вміст цукрів 
знижується незначно (лише на 6–8%), а у середньо-
зимостійких (КС 1, КС 5, Даушка) – набагато більше (на 
16–18%). Здатність нагромаджувати кріопротектори та 
економно витрачати цукри відіграє вирішальну роль для 
успішної зимівлі. Біотипи, які під час зимівлі виснажу-
ються через неекономне витрачання енергетичних речо-
вин та відновлення росту за першого ж потепління, мо-
жуть вимерзати навіть за повернення незначних морозів. 
За чергування низьких від’ємних температур із 
відлигами та потепліннями вони швидше «пробуджу-
ються» та починають рости. У той же час зимостійкі 
сорти зберігають високий запас загальних цукрів.  

Вирощування сортів та ліній триби Triticeaе у критич-
них екосистемах Житомирського Полісся зони добровіль-
ного відселення дозволило виявити їх радіочутливість та 
радіорезистентність, які залежать від видової та сортової 
належності, морфологічних особливостей. На радіочутли-
вість впливають щільність колоса, плюсклість зерна, 
особливості поверхні зернівки, листя та стебла, опушення, 
остюки, інтенсивність кущення та потужність кореневої 
системи, скловидність, маса 1 000 зернин. Напівкарликові 
генотипи пшениці лісостепового екотипу, яким прита-
манний інтенсивний тип розвитку (КС 1, КС 5, КС 7, КС 
16, КС 21 тощо), характеризуються вищою акумулюваль-
ною здатністю відносно радіонуклідів порівняно із серед-
ньорослими та короткостебловими екстенсивного типу 
(тритикале, жито, Ювівата 60, Л 4639/96), останні прояв-
ляють кращу адитивну здатність з асоціативними штама-
ми мікроорганізмів. Чим більша комплементарна взаємо-
дія генотипів із мікроорганізмами, тим менше нагромад-

жується радіонуклідів як природного, так і штучного 
походження (у тому числі радіоцезію) в зерні. Щодо змен-
шення питомої радіоактивності у побічній продукції такої 
закономірності не виявлено.  

Таким чином, вирощування генотипів триби Triticеаe 
в умовах поліського, полісько-лісостепового та лісосте-
пового екотопів дозволило виявити низку екзогенних 
механізмів прояву еколого-адаптивних ознак і властиво-
стей. Екзогенними механізмами адаптації до умов нав-
колишнього середовища (посухо-, морозо-, зимостій-
кості) є філо- та онтогенетично зумовлені структурно-
функціональні особливості рослин: остистість, глянцева 
поверхня прапорцевого листка, сизе забарвлення колоса, 
листків і стебла, вкорочене верхнє міжвузля, еректоїд-
ність прапорцевого листка, щільність колоса. Фено-
типічні пристосування (на відміну від генетичних) – 
результат багаторівневих епігенетичних перебудов, що 
відбуваються а впливу зовнішніх і внутрішніх чинників 
навколишнього середовища.  

Нові сорти та лінії з низькою адаптивністю до неспри-
ятливих умов навколишнього середовища займають вузь-
ку екологічну нішу в умовах недостатнього зволоження. 
Лімітуючий чинник для них – не лише волога у весняно-
осінній період, а і несприятливі явища під час зимівлі 
(випрівання, вимокання, вимерзання, льодяна кірка, енто-
мо- та епіфітопаразити). Екологічна валентність дозволяє 
віднести їх до генотипів лісостепового екотипу.  

Інтегральний показник, який визначає перспективи 
рослинних популяцій в їх конкуренції за екологічні ніші 
та механізми ординації відносно інших компонентів 
екосистем – це насіннєва продуктивність і критерії її 
стійкості та пластичності: варіанса стабільності, показ-
ник гомеостатичності, коефіцієнт пластичності, стресо-
стійкості, варіації (Zhylyaev, 2005; Minden et al., 2012; 
Moskalets, 2015a). За цими параметрами сорти в умовах 
нестійкого зволоження ранжовано на стабільні (ПС_1-12, 
ПС_2-12, КС 21, КС 17, КС 22, КС 5, КС 14 та Носшпа 
100), у яких низькі значення коефіцієнта варіації (V = 
3,80–6,49%) та висока гомеостатичність (Ноm = 67,6–
225,5), широкоадаптивні (Чаян, ДАУ 5, Зоряна 
Носівська, Л 3496/96, Придеснянська напівкарликова, Л 
59-95) – екологічно-пластичні сорти та лінії, які мають 
високу варіабельність і середню гомеостатичність. КС 1, 
Ювівата 60, Л 41/95, Аріївка та Олімпіада 80, коефіцієнт 
варіації яких (V = 10,6–21,6%) і гомостатичності (Hom = 
8,4–27,5), через нестабільність їх продуктивності та 
низьку адаптивність до екологічних чинників цього еко-
топу віднесено до групи вузькоадаптивних. Протилежну 
закономірність для трав’янистих багаторічних видів 
Карпат виявив Г.Г. Жиляєв (Zhylyaev, 2005), у яких здат-
ність до розмноження – стала ознака, яка детермінується 
переважно життєвістю особин, частково віковим станом 
і мало залежить від екологічних умов.  

Для поліського та полісько-лісостепового екотопів ге-
нотипи формували такі самі групи, але з дещо іншим їх 
розподілом. Стабільні (Придеснянська напівкарликова, 
Олімпіада 80, Л 59-95, Чорноостисте ДАУ 5, Чаян, Вівате 
Носівське, Боротьба), вузькоадаптивні (КС 5, КС 7, КС 21, 
КС 22, КС 14, Пшеничне, Вівате Носівське, Боротьба). 
Усі інші, в яких значення варіанси стабільності (S2di) й 
коефіцієнта пластичності (bi) близькі до одиниці, а – по-
казник гомеостатичності (Ноm) наближаються до макси-
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мальних значень, формують групу екологічно пластич-
них. За найкращою відповідністю генотипів умовам навко-
лишнього середовища їх ранжовано на поліський, полісько-
лісостеповий, лісостеповий екотипи. Так, Ювіваті 60, При-
деснянській напівкарликовій, Л 4696/96, Д-5_2010, Бо-
ротьбі, Олімпіаді 80 притаманний високий рівень спеці-
алізації щодо екологічних режимів зон Полісся, а Носшпі 

100, КС 1, КС 5, КС 16, КС 22, Чаяну, ДАУ 5, Зоряні 
Носівській, Л 3496/96, Придеснянській напівкарликовій – 
Лісостепу. Тому екоморфічна диференціація цих сортів 
підкреслює їх рівень спеціалізації щодо екологічних чин-
ників і є підґрунтям для стратегії формування високоа-
даптивних властивостей і стабільної продуктивності гено-
типів триби Triticeae в конкретному екотопі вирощування.  
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Рис. 5. Концептуальна модель керування життєвим станом рослинних екоморф триби Triticeae  
за критеріями механізмів адаптивності  

Вивчення культурних видів рослин в аспекті взаємодії 
двох систем (організму (генотипу) та навколишнього се-
редовища) на аут-, дем- і синекологічному рівнях дозво-
лило виявити їх морфологічні, біологічні та екологічні 
маркерні ознаки як критерії оцінки механізмів структур-
но-функціональних адаптацій їх життєвості (рис. 5), по-
кладених в основу розробленої концептуальної моделі 
керування життєвим станом рослин задля ефективної 
адресної інтродукції генетичної плазми культурних видів 
в антропогенно трансформовані екосистеми з урахуван-
ням нативних властивостей екотопів.  

Усебічне вивчення та створення нових генотипів 
триби Triticеае за комплексом маркерних біолого-
екологічних ознак дало змогу виділити найважливіші. 
П’ять із них внесено до Національного каталогу Центру 
генетичних ресурсів (Л 3-95, Л 4639/96, Л 41/95, Чаян, 
Зоряна Носівська), а сорт пшениці м’якої озимої 
Ювівата 60 та тритикале Вівате Носівське – до Держав-
ного реєстру рослин України. Інтродукція їх в умовах 
Лісостепу та Полісся України забезпечує поповнення 

банку Національного генофонду рослин генетичною 
плазмою цінних еколого-адаптивними властивостями, а 
також збільшення формування консорційно-видового 
різноманіття агроекосистем за оптимального росту та 
розвитку ядра та детермінанта консорції.  

Висновки  

На прикладі представників триби Triticeae (Triticum 
аestivum L., Secale cereale L., Triticum trispecies Shulind) 
pозроблено концептуальну модель керування їх життєвим 
станом в антропогенно трансформованих екосистемах за 
критеріями механізмів адаптації. Запропоновано модель 
керування життєвим станом рослин із використанням 
структурно-функціональних показників, ефективну для 
оцінювання еколого-адаптивного потенціалу та удоскона-
лення елементів керування життєвістю культурних видів 
рослин із позиції екоморф і субекоморф, важливу для 
ефективної адресної інтродукції генетичної плазми куль-
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турних видів в антропогенно трансформовані екосистеми. 
Морфофізіологічні та онтогенетичні особливості рослин 
розглянуто як екзогенні прояви механізмів уникнення та 
толерантності до дії несприятливих екологічних чинників. 
За преференціями представників триби Triticеae до умов 
навколишнього середовища рослини ранжовано за гігро-, 
геліо-, трофоморфністю як екоморфи та субекоморфи.  

Прояв високого рівня адаптивності рослинних орга-
нізмів до різноманітних стресових умов зимового періо-
ду – висока фотоперіодична чутливість, яка проявляя-
ється у структурно-функціональних пристосувальних 
механізмах, зокрема, слабкій диференціації точки росту 
восени та пізньому відновленні весняної вегетації, що 
характеризує їх як високо фотоперіодично чутливі. 
Критерії морозо-, зимостійкості рослин – нагромаджен-
ня високого загального вмісту цукрів у вузлі кущення 
(26–38 мг/г) – як кріопротекторів і джерел енергії для 
економної витрати їх упродовж осінньо-зимового 
періоду. Зимостійкі біотипи за час перезимівлі знижу-
ють вміст загальних цукрів лише на 6–8%, а 
середньозимостійкі (КС 1, КС 16, Даушка) – на 16–18%.  

У посухостійкіших біотипів за різних екотопів виро-
щування виявлено меншу довжину, ширину та площу 
прапорцевого листя, проте відмічено високі значення ін-
дексу листкової пластинки порівняно з менш посухо-
стійкими. Виражені адаптаційні морфофізіологічні зміни 
(високий індекс листкової пластинки, глянцеве покриття, 
тривале зелене забарвлення прапорцевого листка, наяв-
ність остюків, значний приріст сухої маси за посушливих 
умов) зумовлені наявністю алелів генів посухостійкості 
Dreb 1, глютенінів Glu-D1, гліадинів Glі та високим 
вмістом білка у зерні (14,2–18,0%). Посухостійкішим рос-
линам властива краща здатність мобілізувати власні 
адаптаційні механізми за несприятливих абіотичних умов 
навколишнього середовища, що проявляється в нижчій 
ензиматичній активності прапорцевих листків у фазі 
колосіння – цвітіння та свідчить про меншу інтенсивність 
окисних процесів, індукованих перебудовами захисної 
антиоксидантної системи.  
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Алельний стан і ефекти генів VRN пшениці м’якої у системі in vivo та in vitro  

О.О. Авксентьєва1, В.В. Шулік2
27 

1Київський національний університет імені Тараса Шевченка, Київ, Україна  
2Харківський національний університет імені В.Н. Каразіна, Харків, Україна  

Досліджено прояв ефектів головної генетичної системи контролю типу та темпів розвитку м’якої пшениці – VRN 
(vernalization) на рівні цілісної системи рослинного організму in vivo та популяції окремих калусних клітин in vitro. Досліджено 
алельний стан системи генів VRN, які детермінують потребу або нечутливість Triticum aestivum L. до яровизації та предетермінації 
цією системою процесу калусогенезу in vitro. У дослідах використовували сучасну модельну систему – майже ізогенні моногенно-
домінантні лінії (NILs) ярого типу розвитку, що створені в генофонах озимих сортів пшениці Миронівська 808 і Ольвія. Молеку-
лярно-генетичний аналіз алелів локусів генів VRN проводився на зернівках і пересадковій калусній культурі з використанням 
п’яти пар специфічних праймерів (Grain Gene Mass Wheat) методом ПЛР. Генетична система контролю темпів розвитку м’якої 
пшениці детермінує частоту калусогенезу, але не впливає на морфологічні особливості первинної та пересадкової  калусної ткани-
ни. З’ясовано, що у зернівках in vivo та культурі in vitro ізогенних ліній алельний стан генів VRN майже ідентичний. Виявлено 
відмінності в алельному стані гена Vrn В1 у ізолінії Vrn 3 сорту Миронівська 808 у зернівках і калусній культурі, що може бути 
пов’язано з геномними перебудовами за умов індукції калусогенезу. Проведені дослідження свідчать про односпрямованість  
функціонування генів системи VRN у системі in vivo та in vitro.  

Ключові слова: Triticum aestivum; NILs; генетична система VRN; темпи розвитку; культура in vitro; частота калусогенезу; ПЛР 
аналіз; алельні варіанти  

Allelic state and effects of VRN genes on soft wheat in in vivo and in vitro systems  
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The article investigates the effects of the main manifestations of the genetic system controlling the type and rate of wheat development – 
VRN (vernalization) at the level of an integrated system of plant organism in vivo and callus certain population of cells in vitro. The paper 
studies the system of allelic VRN genes, which determine the need or insensitivity Triticum aestivum L. to vernalization and 
predetermination process of callusogenesis by the present system in vitro. In the experiments the modern model system of nearly isogenic 
lines (NILs) of spring type was used. The NILs were created in genotypes of the winter varieties Myronivska 808 and Olvia. Molecular 
genetic analysis of allelic loci of VRN genes was carried out by PCR analysis on grains and secondary callus culture using five pairs of 
specific primers (Grain Gene Mass Wheat). In the course of the experiments, it was found that the genetic system controlling the wheat rate 
determined the frequency of callusogenesis. However, the studied genetic system did not affect the morphological characteristics of primary 
and secondary callus tissue. In both hexaploid wheat cultivars the maximum frequency of callusogenesis appeared to be characterized in the 
Vrn 2 isogenic line and the original variety, slowly developing and intensely accumulating vegetative mass in vivo. The minimal frequency 
of callusogenesis was determined in the VRN 1 and VRN 3 isogenic lines, characterized by the rapid development of vegetation. The callus 
was derived from immature wheat embryos by morphological features analysis. Calluses with low water content, mainly, amorphous, 
compact, transparent, white or with yellowish tint were identified. Using PCR analysis, in grains in vivo and in the callus culture in vitro the 
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almost identical allelic status of VRN genes was revealed. In grains and callus of Vrn 1 isogenic lines of both wheat varieties the presence of 
a dominant gene VRN A1 and recessive VRN B1 and VRN D1 was detected, whereas in VRN 2 – a dominant gene VRN B1 and recessive 
VRN A1 and VRN D1. However, the dominant allele VRN D1 in the studied NILs was detected. Therefore, in varieties of grains and callus 
cultures all genes are represented only by recessive alleles VRN A1, VRN B1 and VRN D1. Differences were found in the callus culture of 
VRN 3 isogenic line of Myronivska 808 on the allelic state of theVRN B1 gene. The obtained results could be associated with genomic 
reconstructions during callusogenesis induction. Our studies indicate the unidirectional system of VRN genes functioning, which appears to 
be the main control system of type and rate of soft wheat development in the system in vivo and in vitro. This allows us to assume the role of 
the VRN genetic system in the determination of callusogenesis, and also the adequacy of the functioning of the system in vitro processes, 
determining the system of integration of plants. Thus, our study confirms that the callus tissues cells of higher plants are able to preserve the 
cells properties of the whole organism along with the acquisition of new specific properties. Moreover, the culture in vitro is an adequate 
system for the study of the plant organism properties as a system.  

Keywords: Triticum aestivum; NILs; VRN genetic system; rate of development; culture in vitro; frequency of callusogenesis; PCR 
analysis; allelic variants  

Вступ  

Тип, темпи розвитку та тривалість онтогенезу у м’якої 
пшениці детермінуються декількома генетичними систе-
мами – генами VRN (vernalization response) і PPD 
(photoperiod response), що визначають реакцію пшениці на 
яровизацію та тривалість дня, а також генами VRD, які 
визначають тривалість яровизаційного періоду та ком-
плекс генів EPS-earliness per se (скоростиглість як така) 
(Cockram, 2007; Kumar et al., 2012; Stelmakh, 1998). Ці 
гени, впливаючи на швидкість розвитку рослин (Potokina 
et al., 2012), визначають також низку інших цінних для 
господарства ознак: структуру врожаю, морозо- та зимо-
стійкість, стійкість до захворювань (Khotyljov, 2002). Роль 
цих генетичних систем у контролі переходу рослин пше-
ниці від вегетативного до генеративного розвитку неод-
накова. Головна серед даних генетичних систем – система 
генів VRN (три – п’ять локусів), яка впливає на терміни 
переходу до колосіння і, відповідно, на загальну трива-
лість вегетаційного періоду (Emtceva, 2012; Distelfeld, 
2009; Dubcovsky, 2006; Trevaskis, 2010). Реакція на 
яровизацію у пшениці контролюється щонайменше п’ять-
ма генами, з яких три основні гени Vrn-A1, Vrn-B1 і Vrn-
D1 локалізовані відповідно у хромосомах 5А, 5В і 5D. 
Озимий тип розвитку рослин проявляється тільки в тому 
випадку, якщо ці три основні гени рецесивні. При цьому 
присутність тільки одного домінантного гена Vrn-A1 
забезпечує повну нечутливість рослин до яровизації, 
домінантні гени Vrn-B1 і Vrn-D1 лише частково знижу-
ють потребу в ній (Golovina et al., 2010; Shherban’ and 
Salina, 2013). Гени VRN активно досліджуються на моле-
кулярно-генетичному рівні (Li et al., 2011; Oliver et al., 
2013), вони клоновані (Yan, 2003) і в останні роки для 
пшениці описано декілька їх алельних варіантів 
(Bespalova, 2010; Muterko, 2015; Stepanenko, 2012). Гени 
Vrn-A1a і Vrn-B1a – транскрипційні фактори (Chu et al., 
2011; Trevaskis, 2003). Ген Vrn-А1 кодує MADS-box 
транкрипційний фактор, локус Vrn-В1 містить два тан-
демно дупліковані гени, що пригнічують фактор цвітіння 
ZCCT, а Vrn-D1 кодує білок, подібний до інгібіторів Raf-
кіназ (Stepanenko, 2012).  

На рівні цілісного рослинного організму досить де-
тально досліджені вагомі аспекти функціонування сис-
теми генів VRN. Оскільки кожна рослинна клітина 
містить повну спадкову інформацію (повний «геном»), 
то логічно вважати, що за умов порушення цілісності 
рослинного організму, зокрема, у системі in vitro, 
зберігатимуться ті самі ефекти генів VRN, що у системі 

in vivo. Однак це питання не досліджене, хоча його 
вирішення вагоме для поглиблення існуючих уявлень 
про функціонування рослинного організму як системи.  

Калусоутворення – процес дедиференціації та актив-
ної проліферації та росту дедиференційованих клітин. 
Ці процеси у системі in vitro супроводжуються суттєвими 
перебудовами структурно-функціональниих особливо-
стей клітин, що показано у низці досліджень: гістологіч-
них, біохімічних, цитохімічних, цитоморфологічних тощо 
(Kunah, 2005). Також у культурі in vitro спостерігається 
високий рівень геномної мінливості – однієї з характер-
них рис калусної культури (Kunah, 1998). Геномна неста-
більність у популяції калусних дедиференційованих 
клітин виникає за дії різноманітних внутрішніх і зовніш-
ніх факторів. Геномні порушення можуть спостерігатися 
на рівні хромосом (поліплоїдія, анеуплоїдія, різні аномалії 
мітозу тощо) та на рівні ДНК, що пов’язують зі змінами 
рівня метилування нуклеїнових кислот, як у первинному 
калусі (primery callus), так і у пересадковій калусній куль-
турі (Stelpflug et al., 2014; Temel and Gozukirmizi, 2013).  

Отже, в культурі in vitro відбуваються певні порушен-
ня у функціонуванні генетичного апарату рослинної клі-
тини. Разом із тим, культура in vitro широко використо-
вується як модель для вивчення різних аспектів морфоге-
нетичних процесів у рослин. У зв’язку із цим постає 
питання адекватності цієї моделі тим процесам, які відбу-
ваються у системі цілісної рослини, тобто in vivo. Це сто-
сується, зокрема, функціонування системи генів VRN – 
головної для регуляції темпів розвитку (швидкості мор-
фогенетичних процесів) пшениці м’якої in vivo.  

Вивчення молекулярно-генетичних механізмів функ-
ціонування VRN генів проводили переважно на моделях 
сортів або заміщених ліній пшениці ярої, котрі несуть 
один із генів VRN у домінантному або рецесивному стані 
(Zhmurko, 2010; Lihenko, 2014). Однак для глибшого 
розуміння закономірностей прояву ефектів генів важливе 
вивчення їх усіх алельних варіантів, суміщених в одному 
генотипі (генофоні) як цілісній системі генетичного кон-
тролю розвитку пшениці м’якої. Для цієї мети адекватни-
ми моделями можуть слугувати моногенно домінантні 
майже ізогенні лінії (NILs), які несуть у певному 
поєднанні (домінантне або рецесивне) всі три головні 
гени VRN. Отже, мета цієї статті – з’ясувати ефекти генів 
VRN на калусогенез і виявлення можливих змін їх алель-
них варіантів у системі in vitro у майже ізогенних за цими 
генами ліній двох сортів пшениці м’якої.  
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Матеріл і методи досліджень  

Рослинний матеріал. У дослідженні використано май-
же ізогенні моногеннодомінантні лінії (NILs) ярого типу 
розвитку, створені в генофонах озимих сортів Миронів-
ська 808 і Ольвія. Лінії розрізняються за станом (домі-
нантний або рецесивний) алелів усіх трьох генів VRN. 
Колекція ізогенних за генами VRN ліній створена нау-
ковцями Селекційно-генетичного інституту НААН Укра-
їни та підтримується на кафедрі фізіології та біохімії рос-
лин і мікроорганізмів (ФБРіМ) Харківського національ-
ного університету імені В.Н. Каразіна протягом 10 років. 
Під час проведення ПЛР аналізу алельного стану генів 
системи VRN як контрольні зразки використовували 
шість ізогенних ліній пшениці Paha NIL і вихідний сорт 
Paha із відомими алелями (генами), що мають індифі-
каційні номери у National Society of Genetic Counselors, 
NSGC (www.nsgc.org).  

Отримання калусної культури. Первинні калусні 
(primery callus) культури ізогенних ліній отримували, 
використовуючи як експлант зрілі зародки. Насіння 
урожаю 2010–2012 років, отримане в умовах вирощу-
вання на експериментальній ділянці кафедри ФБРіМ 
ХНУ імені В.Н. Каразіна, стерилізували за розробленим 
протоколом (Avksent’eva and Petrenko, 2009), витриму-
вали у термостаті протягом доби. В умовах стерильності 
відокремлювали зрілі зародки від ендосперму та культи-
вували ізольовані зародки в термостаті за температури 
26 ºС протягом 3–4 тижнів на живильному середовищі 
Мурасіге та Скуга (МС) із повним набором макро- та 
мікросолей та додаванням стимулятора росту 2,4-Д у 
концентрації 2 мг/л для індукції первинного калусогенезу. 
Частоту калусогенезу розраховували як відношення кіль-

кості первинних калусів до загальної кількості експлан-
тів у відсотках. Проводили морфологічну оцінку утворе-
них первинних калусів. Пересадкову культуру одержу-
вали шляхом пасивування первинних калусів на середо-
вище того самого складу (МС + 2 мг/л 2,4-Д), культи-
вували у термостаті у темряві за 26 ºС і використовували 
для ПЛР-аналізу алельного стану генів VRN.  

ПЛР-аналіз алельного стану локусів генів VRN. 
Молекулярно-біологічні дослідження проводили на 
зернівках і калусній культурі тругого–третього пасажу. 
ДНК виділяли з п’яти зернівок із використанням набору 
реактивів Diatom Prep 100 (Ізоген, Росія) за методикою 
виробника (метод сорбції). ДНК із калусної тканини 
виділяли з використанням СТАВ-буферу за стандартною 
методикою (DNA Extraction, 2003). Для вивчення алель-
ного стану генів використовували алельспецифічні прай-
мери відповідно до даних Grain Gene Mass Wheat 
(http://maswheat.ucdavis.edu) (табл. 1). ПЛР проводили у 
багатоканальному ампліфікаторі «Терцикл» (ДНК-техно-
логії, Росія) за стандартними умовами для ампліфікації 
специфічних праймерів (табл. 2). Розподіл продуктів ПЛР 
здійснювали шляхом електрофорезу протягом 90–120 хви-
лин у 1,5% агарозному гелі з додаванням бромистого 
етидію (10 мг/мл). Спектри фрагментів ДНК реєстрували 
в ультрафіолеті (312 нм) за допомогою фотокамери Nikon.  

Статистична обробка результатів. Проведено три 
біологічні серії дослідів з аналізу ефективності процесу 
калусогенезу за культивування по три чашки Петрі на 
кожну ізолінію з  5–10 експлантами у чашці. Результати 
оброблено методом однофакторного дисперсійного аналі-
зу (Atramentova and Utevs’ka, 2007). Результати ПЛР 
аналізу обробляли із застосуванням програми TotalLab 
(TL120.v2009).  

Таблиця 1 
Праймери для ідентификації різних алелів генів у гексаплоїдної пшениці (Grain Gene Mass Wheat) 

Локус Алель Праймер Послідовність Розмір продукту, пар нуклеотидів 
Vrn-A1a 965 + 876 
Vrn-A1b 714 
Vrn-A1c 734 
vrn-A1 

VRN AF VRN-INT1R
GAAAGGAAAAATTCTGCTCG 
GCAGGAAATCGAAATCGAAG 

734 
Vrn-A1a 750 + 650 
Vrn-A1b 480 
vrn-A1 500 

VRN- A1 

Vrn-A1c 

VRN AF VRN1R 
GAA AGGAAAAATTCTGCTCG 
TGCACCTTCCCCCGCCCCAT 

500 

VRN- A1 Vrn-A1c Intr1/A/F2 Intr1/A/R3
AGCCTCCACGGTTTGAAAGTAA 

AAGTAAGACAACACGAATGTGAGA
1170 

VRN- A1 vrn-A1 Intr1/ C/F Intr1/AB/R 
GCACTCCTAACCCACTAACC 
TCATCCATCATCAAGGCAAA 

1068 

VRN- B1 Vrn-B1 Intr1/B/F Intr /B/R3 
CAAGTGGAACGGTTAGGACA 

CTCATGCCAAAAATTGAAGATGA 
709 

VRN- B1 vrn-B1 Intr1/B/F Intr /B/R4 
CAAGTGGAACGGTTAGGACA 

CAAATGAAAAGGAATGAGAGCA 
1149 

VRN- D1 Vrn-D1 Intr1/D/F Intr1/D /R3 
GTTGTCTGCCTCATCAAATCC 

GGTCACTGGTGGTCTGTGC 
1671 

VRN- D1 vrn-D1 Intr1/D/F Intr1/D/ R4 
GTTGTCTGCCTCATCAAATCC 

AAATGAAAAGGAACGAGAGCG 
997 

Результати та їх обговорення  

Калусогенез NILs. Досліджено вплив генотипу на 
ефективність процесу калусоутворення та морфологічну 
характеристику ізогенних за генами контролю типу роз-

витку ліній пшениці (6 ізоліній та вихідні сорти 
Миронівська 808, Ольвія – носії рецесивних генів 
генетичної системи VRN). Результати досліджень пока-
зали, що всі генотипи формували первинний калус, але 
цей процес відбувався з різною частотою – 61–93% 
(табл. 3). Також досліджувані ізолінії розрізняли за 
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швидкістю формування первинного калусу. Каллусоге-
нез почався на 7–10-ту добу у всіх ізоліній Vrn 1, Vrn 2, 
Vrn 3 обох сортів, в експлантів із зародків сортів цей 
процес проходив повільніше – на 14–17-ту добу культи-
вування. Незважаючи на те, що зрілі зародки майже не 

використовують як експлант за культивування м’якої 
пшениці in vitro (Bavol, 2008), у наших попередніх 
(Avksent’eva and Petrenko, 2009) та одержаних у цій 
роботі даних зрілі зародки виявилися ефективними екс-
плантами для отримання первинного калусу.  

Таблиця 2  
Умови проведення ПЛР з алельспецифічними праймерами 

Умови ПЛР 
Праймери Початкова 

денатурація, t° (хв) 
Кількість  
циклів  

Денатурація, 
t° (с) 

Віджиг,  
t° (с) 

Елонгація,  
t° (с)  

Фінальна 
елонгація, t° (хв) 

VRN AF // VRN-INT1R 94 (10) 38 94 (45) 55 (45) 72 (60) 72 (5) 
VRN AF // VRN1R 94 (7) 40 95 (30) 60 (30) 72 (60) 72 (10) 
Intr1/C/F // Intr1/AB/R 94 (7) 38 94 (30) 57 (30) 72 (45) 72 (7) 
Intr1/A/F2 // Intr1/A/R3 94 (7) 38 94 (30) 60 (30) 72 (45) 72 (7) 
Intr1/B/F // Intr/B/R3 //  Intr/B/R4 94 (10) 44 (Touch-down) 94 (45) 58–63 (45) 72 (69) 72 (10) 
Intr1/D/F // Intr/D/R3 //  Intr/D/R4 94 (10) 44 (Touch-down) 94 (45) 63–65 (45) 72 (90) 72 (10) 

 
 

Таблиця 3  
Частота індукції первинного калусогенезу (%) ізогенних 

за генами VRN ліній м’якої пшениці  

Сорт Ізолінія Частота калусо-
генезу, % 

Морфологічна 
характеристика 

Vrn 1 74,3 ± 3,0 
Vrn 2 93,2 ± 4,2 
Vrn 3 66,6 ± 2,1 

Миронівська 
808 

сорт 84,4 ± 3,7 
НІР0,05 3,8 

Vrn 1 70,5 ± 3,1 
Vrn 2 90,0 ± 4,0 
Vrn 3 61,5 ± 1,9 

Ольвія 

сорт 80,5 ± 2,7 
НІР0,05 4,2 

Компактний,  
гетерогенний,  
малооводнений, 

прозорий,  
аморфний,  

жовтого відтінку, 
з елементами  

диференціювання 

 

Різниця між показниками ефективності калусогенезу 
в ізоліній сортів Ольвія та Миронівська 808 була 
несуттєвою, але в цілому ізолінії сорту Ольвія характе-

ризувалися дещо нижчими показниками частоти калусо-
генезу порівняно з лініями сорту Миронівська 808. Та-
кож не спостерігали відмінності за морфологічною 
характеристикою калусних тканин (табл. 3). Макси-
мальною частотою калусогенезу в обох сортів 
гексаплоїдної пшениці характеризувалися ізолінія Vrn 2 
і вихідний сорт, а мінімальною – ізолінії Vrn 1 і Vrn 3. 
Порівнюючи ізолінії, у цілому, можна констатувати, що 
вони мають великий потенціал калусоутворення та ран-
жуються за його інтенсивністю, незалежно від генотипу 
сорту: Vrn 2 > сорт > Vrn 1 > Vrn 3. За морфологічними 
ознаками отримані калуси (рис. 1а, б; табл. 3) зі зрілих 
зародків,  в основному, були малооводнені, аморфні, 
компактні, прозорі, мали жовтуватий відтінок. У калусах 
усіх досліджуваних ізоліній часто виявляли зони 
меристематичної активності та іноді спостерігали спон-
танний ризогенез. Відмінностей за морфологією калус-
них тканин між ізогенними лініями двох сортів Ольвії та 
Миронівської 808 не спостерігали.  

 

 

Рис. 1. Калусогенез ізогенної Vrn 1 лінії м’якої пшениці Triticum aestivum L. сорт Миронівська 808: а – щільний,  
аморфний, прозорий первинний калус (primery callus); б – загальний вигляд первинних калусів у чашці Петрі  

Одержані нами раніше дані (Zhmurko et al., 2013) по-
казують, що рослини ізогенних ліній із домінантним ге-
ном Vrn 2 відрізняються від рослин ліній Vrn 1 та Vrn 3 
тривалішою вегетативною фазою та, у результаті цього, 
формуванням більшої вегетативної маси (інтенсивнішими 
ростовими процесами), але повільнішими темпами роз-
витку. У культурі in vitro лінія Vrn 2 характеризується 

більшою інтенсивністю калусогенезу, ніж лінії Vrn 1 та 
Vrn 3. Що стосується рослин обох сортів – Миронівська 
808 та Ольвія, у яких усі гени vrn рецесивні, то для них 
без яровизації характерний тільки вегетативний морфоге-
нез, тобто тільки ріст без переходу до генеративної фази 
онтогенезу (Achrem et al., 2012; Kim and Sung, 2014). 
У культурі in vitro у сортів спостерігали калусогенез 

ба

225 



Vìsn. Dnìpropetr. Unìv. Ser. Bìol. Ekol. 2016. 24(1) 
 

високої інтенсивності, як і у лінії Vrn 2, яка повільно 
розвивається in vivo. Одержані результати свідчать про 
односпрямованість функціонування генів VRN у культу-
рі in vitro та у системі цілісної рослини. Це дає підставу 
припустити участь генетичної системи VRN у детермі-
нації калусогенезу, а також адекватність її функціону-
вання у системі in vitro процесам, які вона детермінує у 
системі цілісної рослини.  

ПЛР-аналіз насіння та пересадкової калусної 
культури. Молекулярний аналіз генів Vrn-A1, Vrn-B1, 
Vnr-D1 проводили in vivo у зернівках 8 генотипів – май-
же ізогенних ліній NILs і вихідних сортів Миронівська 
808 та Ольвія. Алелі локусу VRN-A1 вивчали з викори-
станням VRNAF//VRN-INT1R праймерів. Очікуваний 

розмір ампліфікованих фрагментів із використанням цих 
праймерів для найпоширенішого домінантного алеля 
Vrn-A1a становить 965 і 876 пар нуклеотидів, для реце-
сивного алеля vrn-A1 – 734 пари нуклеотидів (рис. 2а). 
Серед проаналізованих генотипів рецесивний алель vrn-
A1 виявлений у сортів Миронівська 808 і Ольвія та 
ізоліній Vrn 2 (рис. 2а). Решта ізоліній (Vrn 1 і Vrn 3) 
обох сортів несуть тільки домінантний алель Vrn-A1a.  

За літературними відомостями, найпоширеніший до-
мінантний алель VRN-A1 характеризується вставками 
повторюваних послідовностей у ділянці промотора (Fu, 
2005), у результаті чого продукт ПЛР представлено двома 
фрагментами 965 та 876 пар нуклетидів. У наших дослі-
дах виявлено тільки продукт 965 пар нуклеотидів (рис. 2а).  

 

 

Рис. 2. Виявлення алелів генів VRN in vivo з використанням комбінації праймерів:  
а – для гена Vrn-A1 – VRN AF//VRN-INT1R, б – для гена Vrn-B1 – Intr1/B/F//Intr1/B/R3//Intr/B/R4,  
в – для гена Vrn-D1 – Intr1/D/F//Intr/D/R3//Intr1/D/R4; сорт Миронівська 808 (1–4): 1 – вихідний сорт,  

2 – Vrn-1, 3 – Vrn-2, 4 – Vrn-3; сорт Ольвія (5–8): 5 – Vrn-1, 6 – Vrn-2, 7 – Vrn-3, 8 – вихідний сорт  

Аналіз локусу VRN-В1 (рис. 2б) показав наявність 
домінантних алелів Vrn-B1 (709 пар нуклеотидів) у 
ізоліній Vrn 2 сортів Миронівська 808 і Ольвія, виявле-
них під час використання двох пар праймерів 
(Touchdown PCR, дуплекс) Intr1/B/F Intr/B/R3 і Intr1/B/F 
Intr/B/R4. У решти досліджених генотипів виявлено ре-
цесивний алель vrn-B1 із використанням праймерів 
Intr1/B/F і Intr/B/R4 та довжиною ампліфікованого 
фрагмента 1149 пар нуклеотидів відповідно (рис. 2б).  

Алельний аналіз локусу Vrn-D1 показав присутність 
тільки рецесивного алеля vrn-D1 (997 пар нуклеотидів) 
під час використання праймерів Intr1/D/F і Intr /D/R4 в 
усіх досліджуваних генотипів обох сортів (рис. 2в). У 
працях багатьох дослідників показано, що у ярих сортів 
пшениці, які зростають у Європі, практично відсутній 
алель Vrn-D1 (Bespalova, 2010; Lihenko, 2014; Potokina, 

2012). Досліджені ізогенні лінії створені в генотипі ози-
мих сортів, але являють собою форми з ярим типом роз-
витку. Наші дослідження також підтверджують виявле-
ну закономірність – відсутність домінантного алеля Vrn-
D1 в ізоліній м’якої пшениці з ярим типом розвитку.  

Оскільки ген Vrn-A1 – основний у детермінації по-
треби або нечутливості до яровизації (Loukoianov, 2005; 
Trevaskis, 2010), то для дослідження його алельного ста-
ну використовують значну кількість праймерів (табл. 1). 
Крім того, використання агарозного гелю не дозволяє 
розрізняти фрагменти 734 Vrn-A1с і 734 vrn-A1. У по-
дальших дослідженнях ми використовували праймери 
Intr1/A/F2 і Intr1/A/R3, а також Intr1/C/F і Intr1/AB/R 
(рис. 3). У ході проведених аналізів виявили рецесивний 
алель vrn-A1 у генотипах сортів Миронівська 808 і 
Ольвія та ізоліній Vrn 2 обох сортів (рис. 3б).  

 
 

 

Рис. 3. Виявлення алелів гена Vrn-A1с (а) и vrn-A1 (б) in vivo за допомогою специфічних праймерів  
Intr1/C/F і Intr1/AB/R та Intr1/A/F2 і Intr1/A/R3 відповідно: Миронівська 808: 1 – вихідний озимий сорт,  

2 – Vrn-1, 3 – Vrn-2, 4 – Vrn-3; Ольвія: 5 – Vrn-1, 6 – Vrn-2, 7 – Vrn-3, 8 – вихідний сорт  

а б в

а б
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Дослідження алельного стану генів системи Vrn в 
умовах in vitro проводили на пересадковій калусній 
культурі. У генотипі ізоліній Vrn 1 і Vrn 3, які швидко 
розвиваються, виявлено наявність домінантних алелів 
гена Vrn-A1a за допомогою праймерів VRNAF//VRN-
INTIR із продуктом ампліфікації 965 пар нуклеотидів 
(рис. 4а). Також показано присутність рецесивних алелів 
vrn-B1 і vrn-D1 під час використання праймерів 

Intr/B/F//Intr/B/R4 (1149 пар нуклеотидів) і 
Intr1/D/F//Intr1/D/R4 (997 пар нуклеотидів) (рис. 4б, в). 
В ізоліній, які розвиваються повільними темпами 
(Vrn 2), у генотипі присутній домінантний алель Vrn-B1 
(рис. 4б), виявлений парою праймерів Intr1/B/F і 
Intr/B/R3 (1 170 пар нуклеотидів) і рецесивний алель vrn-
A1, індетифікований парою праймерів Intr1/CF і 
Intr1/ABR (1 068 пар нуклеотидів) (рис. 4а).  

 
 

 

Рис. 4. Виявлення алелів генів Vrn-A1 (а), Vrn-B1 (б) і Vrn-D1 (в) у пересадковій  
калусній культурі ізогених ліній пшениці за допомогою специфічних праймерів:  

Миронівська 808 1 – Vrn 1, 2 – Vrn 2, 3 – Vrn 3, 4 – вихідний сорт;  
Ольвія: 1 – Vrn 1, 2 – Vrn 2, 3 – Vrn 3, 4 – вихідний сорт  

Зіставлення результатів, отриманих у дослідженнях у 
культурі in vitro і in vivo, показало, що алельний стан 
генів VRN насіння та калусної культури майже іден-
тичний (табл. 4). Зміни спостерігалися тільки в калусній 
культурі ізолінії Vrn 3 сорту Миронівська 808, а саме 
алельного стану Vrn-B1. Ймовірно, під час отримання 

культури клітин, а також індукції калусоутворення у 
даному випадку відбувались геномні зміни (перебудо-
ви). Можливо, що шляхом добору гетерозиготний стан 
локусу Vrn-B1 в умовах in vivo у популяції пролі-
ферувальних калусних клітин змінився на стабільніший 
гомозиготний стан.  

Таблиця 4  
Алельні варіанти генів VRN в умовах in vivo та in vitro  

Генотип Сорт / ізолінія Насіння Калусна культура 
Миронівська 808 vrn-A1 vrn-B1 vrn-D1 vrn-A1 vrn-B1 vrn-D1 
М 808 Vrn1 VRN-A1a vrn-B1 vrn-D1 VRN-A1a vrn-B1 vrn-D1 
М 808 Vrn2 vrn-A1 VRN-B1 vrn-D1 vrn-A1 VRN-B1 vrn-D1 
М 808 Vrn3 VRN-A1a VRN-B1/vrn-B1 vrn-D1 VRN-A1a vrn-B1 vrn-D1 
Ольвія vrn-A1 vrn-B1 vrn-D1 vrn-A1 vrn-B1 vrn-D1 

Ольвія Vrn1 VRN-A1a vrn-B1 vrn-D1 VRN-A1a vrn-B1 vrn-D1 
Ольвія Vrn2 vrn-A1 VRN-B1 vrn-D1 vrn-A1 VRN-B1 vrn-D1 
Ольвія Vrn3 VRN-A1a vrn-B1 vrn-D1 VRN-A1a vrn-B1 vrn-D1 

 
 

Оскільки для пересадкової калусної культури харак-
терне явище спонтанної сомаклональної мінливості 
(Kunah, 1998) для певних робіт із фітобіотехнології 
необхідне підтвердження збереження вихідного геноти-
пу рослини-донора у ході культивування in vitro. У ході 
проведених досліджень, головним чином, було 
підтверджено збереження генотипу вихідних ізоліній під 
час культивування в умовах in vitro. У пересадкових 
калусних культурах досліджуваних ізоліній не 
відбувалося спонтанної сомаклональної мінливості, за 
винятком ізолінії Vrn 3 сорту Миронівська 808.  

Висновки  

У культурі in vitro між усіма ізолініями обох сортів 
різниця за морфологічними показниками калусів не про-
являлась. Максимальна частота калусогенезу виявлена у 

лінії Vrn 2 та вихідних сортів, а мінімальна – у ліній 
Vrn 1 та Vrn 3. Це дає підставу вважати, що система 
генів Vrn контролює морфогенез не тільки у рослин 
м’якої пшениці in vivo, а і, у випадку порушення цілісної 
рослини, за калусогенезу в системі in vitro.  

У зернівках in vivo та культурі in vitro ізогенних ліній 
алельний стан генів VRN майже ідентичний. Тільки в 
калусній культурі ізолінії Vrn 3 сорту Миронівська 808 
виявлено зміну алельного стану генів Vrn В1, що може 
бути пов’язано з геномними перебудовами під час 
індукції калусогенезу.  

Таким чином, наші дослідження підтверджують, що 
клітини калусних тканин вищих рослин, поряд із набут-
тям нових специфічних властивостей, здатні зберігати 
властивості клітин цілісного організму, а культура in 
vitro – адекватна система для дослідження властивостей 
рослинного організму.  
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The use of antigibberelins with different mechanisms of action  
on morphogenesis and production process regulation  

in the plant Solanum melongena (Solanaceae) 

V.G. Kuriata, V.V. Rohach, T.I. Rohach, T.V. Khranovska28  

Vinnitsa State Pedagogical University named after Mykhailo Kotsyubynskyi, Vinnitsa, Ukraine  

The influence of antigibberelin on the growth, development and productivity of eggplant was investigated. It was established that the use 
of tebuconazole and chlormequat chloride is a highly effective tool for regulation of morphogenesis and productivity of eggplant. We found 
that retardants slowed the growth of plants, and increased the number of leaves and leaf area and dry substance weight of the whole plant. 
Under the influence of Esfon ethylene producers the inhibition of the growth process was not accompanied by increase of the number, 
weight and area of leaves. Antigibberelin agents caused the thickening of chlorenchyma and the growth of the columnar cells and cell sizes 
of spongy parenchyma. Under the action of agents the thickness of the upper and lower epidermis of the leaf increased. As a result of 
mesostructural and morphometric changes of leaf structure under the influence of retardants the leaf index and specific leaf surface density 
increased. The growth inhibitory agents increased the chlorophyll content in leaves and caused the growth of chlorophyll index in crops. 
Retardants reduced the content of sugar and starch in leaves because of their enhanced outflow to fruits, the amount of which was predicted 
to be greater. Under the influence of Esfon the flow of carbohydrates to the acceptor areas was slower. The use of retardants of triazole and 
onium origin positively influenced the formation of productivity elements of the culture, which led to increase in the fruit yield. The use of 
tebuconazole was found to be the most effective.  

Keywords: eggplant; morphogenesis; mesostructure; photosynthetic structure; retardants; carbohydrates; productivity  

Застосування антигіберелінів із різним механізмом дії  
для регуляції морфогенезу та продукційного процесу  

у рослин Solanum melongena (Solanaceae)  

В.Г. Курʼята, В.В. Рогач, Т.І. Рогач, Т.В. Храновська  
Вінницький державний педагогічний університет імені Михайла Коцюбинського, Вінниця, Україна  

Досліджували вплив антигіберелінових препаратів на ріст, розвиток, листковий апарат, його мезоструктурну організацію та 
питому поверхвеву щільність листка, ценотичні показники насаджень і продуктивність культури баклажанів. Застосування тебу-
коназолу та хлормекватхлориду – високоефективний засіб регуляції морфогенезу та продуктивності баклажанів. Препарати галь-
мували ріст рослин, збільшували кількість і площу листків, масу сирої речовини листків і масу сухої речовини цілої рослини. За дії 
етиленпродуцента есфону гальмування ростових процесів не супроводжувалося зростанням кількості, маси та площі листків.  
Препарат також зменшував суху масу всієї рослини порівняно з контролем. Есфон, тебуконазол і хлормекватхлорид зумовлювали 
потовщення хлоренхіми та зростання об’єму клітин стовпчастої та розмірів клітин губчастої паренхіми. За дії препаратів зростала 
товщина верхнього та нижнього епідермісу листка. Наслідком мезоструктурних і морфометричних змін листкового апарату за 
впливу ретардантів тебуконазолу та хлормекватхлориду стало підвищення питомої поверхневої щільності листка та листкового 
індексу насаджень баклажанів. Усі рістінгібувальні препарати збільшували вміст суми хлорофілів (a + b) у листках і зумовлювали 
зростання хлорофільного індексу. Ретарданти тебуконазол і хлормекватхлорид зменшували вміст цукрів і крохмалю в листках 
внаслідок посиленого їх відтоку до плодів, яких на оброблених препаратами рослинах закладалося більше. За дії есфону відтік 
вуглеводів до акцепторних зон відбувався повільніше. Застосування триазолпохідного та онієвого ретардантів позитивно вплину-
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ло на формування елементів продуктивності культури. За їх впливу відбувалося збільшення кількості плодів на рослині, зросла 
середня маса одного плоду та підвищувався урожай плодів з однієї рослини. Найефективніше застосування тебуконазолу. За його 
дії урожайність зросла на 11%. Обробка хлормекватхлоридом збільшила її на 7%.  

Ключові слова: баклажан; мезоструктура; фотосинтетичний апарат; ретарданти; вуглеводи; продуктивність  

Introduction  

One of the most important tasks of modern phyto-
physiology is finding new ways and means of increasing the 
productivity of crops. The main objective in this regard is to 
optimize the implementation of the genetic potential of 
plants while minimizing adverse environmental factors 
during their ontogeny (Taran et al., 2014; Rogach and 
Rogach, 2015; Shevchuk and Kur’jata, 2015). More 
effective and purposeful management of plant productivity 
may be enabled by synthetic growth and development 
regulators, among them a prominent place is occupied by 
antigibberellin agents, retardants (Golunova, 2015; Tkachuk, 
2015). It is known that the regulation of the donor-acceptor 
relations in the system of the whole plant is carried out 
through photosynthesis and growth function, and any natural 
or experimental change in the speed of growth processes 
accompanied by the restructuring of the photosynthetic 
apparatus. The use of growth regulators of inhibitory type 
allow the growth of certain plant organs to be delayed, which 
can result in possible redistribution of flows of assimilates to 
economically important tissues and organs (Kirizij et al., 
2014; Poproc'ka, 2014).  

The literature provides information on the use of 
antigibberellin drugs to optimize the production process for 
legumes (Golunova and Kur’jata, 2012), essential oils 
(Polyvanyj and Kur’jata, 2014), berry fruit (Moreira et al., 
2011), vegetables (Tkachuk, 2015), decorative plants (de 
Campos, 2010) and industrial crops (Guljajeva and Kur’jata, 
2013; Shevchuk and Kur’jata, 2015). However, the scientific 
literature does not contain data on the influence of anti-
gibberellin growth regulators on morphogenesis and the 
productivity process in the eggplant. In this context, the aim 
of our investigation was to examine the influence of retar-
dants with different mechanisms of action on growth, deve-
lopment and productivity of eggplants of the Almaz sort.  

Materials and methods  

Field experiments were carried out on the land of 
"Berzhan PG" Horbanivka village, Vinnytsia region, in 
2013–2015 during the growing season. Aubergine seeds 
were sown in greenhouses on 03/03/2013, 05/03/2014 and 
03/09/2015. The seedlings were planted on 05/22/2013, 
29/05/2014 and 12/05/2015 by the belt method accotrding to 
the formula 80 + 50 + 50 × 25. The fertilizer N50R40K30 was 
added. The land area was 33 m2 fivefold repetition. The 
plants were treated in the morning using backpack sprayers 
OP-2 to complete wetting of leaves with 0.25% solution 
chlormequat chloride (CCC-750), 0.025% solution tebuco-
nazole (EW-250) and 0.15% solution 2-chloroethylphos-
phonic acid (2-CEPA) in the budding 17/07/2013, 
10/07/2014 and 19/07/2015. Control plants were sprayed 
with tap water.  

Phytometric indicators (plant height, dry weight and raw 
material of plants, leaves, leaf area) were determined for 20 

plants (Bala et al., 2013). Sampling of materials for the study 
of leaf mesostructure was conducted in the early phase of 
bulb growth. Mesostructure of leaf of the research plants was 
studied on fixed material. For its preservation a mixture of 
equal parts of ethyl alcohol, glycerine, water with 1% 
formalin was used. Determination of cell chlorenchyma and 
its thickness was performed with a microscope Mykmed-1 
ocular micrometer MOV-1-15h. For analysis of meso-
structure leaves were taken from the middle tiers (Bala et al., 
2013). Determination of chlorophyll expended in fresh 
material was performed by the spectrophotometric method 
on a spectrophotometer SF-18 (Bala et al., 2013). During the 
growing season we determined the net productivity of 
photosynthesis, leaf surface index and chlorophyll index, 
specific leaf surface density, yield and yield structure (Bala 
et al., 2013). The content of the various forms of carbo-
hydrates were determined by the Pochynok test. The yield 
was determined by counting and weighing from each site 
separately. The research results were treated statistically 
using the computer program Statistica 6.0. Single factor 
analysis of variance was used (difference between the mean 
values was calculated by Student's test, they were considered 
significant at P < 0.05) (Van Emden, 2008). The table shows 
the mean value and their standard errors.  

Results and discussion  

It was found out that antigibberelin drugs such as tebu-
conazole and chlormequat chloride prompted widespread 
changes in morphogenesis and performance of eggplants of 
the cultivar Diamond. We specifically studied the use of 
retardants tebuconazole, chlormequat chloride, which 
resulted in reduction of linear dimensions of plants at the end 
of the growing season by an average of 14–15% in the years 
of research (Golunova and Kur’jata, 2012; Shevchuk and 
Kur’jata, 2015; Tkachuk, 2015). Inhibition of plant growth 
was more intense when Esfon was used (Table 1).  

Reduction in the height of the plants of eggplant under 
the influence of antigibberellin was accompanied by changes 
in the structure, size and functioning of vegetative and 
generative organs. Our studies found changes in the leaf 
apparatus. We found that processing the plants by Esfon 
caused a decrease in the number of leaves per plant 
(Golunova and Kur’jata, 2012; Kur’jata and Polyvanyj, 
2015; Shevchuk and Kur’jata, 2015; Tkachuk, 2015).  

Leaf area is one of the main morphometric parameters 
that significantly affect the performance of crops. 
Investigations have shown that treatment by Esfon reduced 
the leaf surface area, tebuconazole increased it and for the 
actions of the onium retardants chlormequat chloride the 
figure only tended to increase (Golunova, 2015; Kur’jata and 
Polyvanyj, 2015; Tkachuk, 2015). An important indicator of 
plantations is the cyanotic index of leaf surface. The leaf 
index increased during processing by tebuconazole, and with 
the application of Esfon it decreased, while chlormequat 
chloride did not significantly change it.  

231 



Vìsn. Dnìpropetr. Unìv. Ser. Bìol. Ekol. 2016. 24(1) 
 

Table 1 
Morphological characteristic of plants of eggplant of the cultivar Diamond for actions of retardants  

(fruit formation phase, the average data for 2013–2015, n = 20)  

Variant of experiment Control 2-CEPA ЕW-250 ССС-750 
Plant height, cm    54.6 ± 2.68   39.7 ± 1.89*    46.4 ± 2.21*     47.1 ± 2.28* 
Number of leaves on a plant, units    88.7 ± 4.12   70.1 ± 3.42* 103.1 ± 5.0*   95.2 ± 4.71 
The mass of raw leaf material, g   141 ± 6.9  92 ± 4.5 186 ± 9.1  179 ± 8.0 
Leaf area, cm2  6179 ± 302 3298 ± 160* 7526 ± 367* 6989 ± 332 
Leaf index, m2/m2      4.12 ± 0.181     2.20 ± 0.094*      5.01 ± 0.232*     4.66 ± 0.211 
Specific leaf surface density, mg/cm2      5.30 ± 0.222     6.17 ± 0.283*     6.02 ± 0.255*        6.13 ± 0.276* 
Volume column parenchyma cells, mkm3  3989 ± 246 5671 ± 233* 7657 ± 412*    6300 ± 298* 
Length spongy parenchyma cells, µm    18.8 ± 0.89   27.1 ± 1.17*   26.8 ± 0.83*      27.3 ± 1.08* 
The width of the spongy parenchyma cells, µm     9.6 ± 0.48   17.0 ± 0.71*   18.4 ± 0.77*      17.5 ± 0.66* 
The thickness of the upper epidermis, µm   20.6 ± 0.91  21.2 ± 0.38   23.1 ± 0.51*      25.0 ± 0.78* 
Chlorenchyma thickness, mm  155 ± 3.2 160 ± 3.5  169 ± 2.3*   162 ± 3.8 
The thickness of the lower epidermis, µm   16.0 ± 0.65    21.0 ± 0.33*   20.8 ± 0.48*      22.9 ± 1.13* 
The content of chlorophyll sum (a + b), %   0.495 ± 0.023   0.524 ± 0.026    0.576 ± 0.028*    0.548 ± 0.027 
Chlorophyll index, g/m2     1.13 ± 0.051       1.46 ± 0.067*      1.42 ± 0.065*        1.40 ± 0.063* 
Weight of plant dry matter, g  109 ± 4.8      82 ± 3.9*   143 ± 7.0*     140 ± 6.4* 
The net productivity of photosynthesis, g/m2·day   10.1 ± 0.48    14.9 ± 0.69*  11.0 ± 0.50    10.4 ± 0.47 
The weight of dry matter of fruit, g   42.6 ± 1.96    31.5 ± 1.51*    56.9 ± 2.69*      62.5 ± 3.03* 
Number of fruit per plant, units     4.04 ± 0.183      3.58 ± 0.121*       4.66 ± 0.190*      4.27 ± 0.175 
The average weight of a fetus, g  136 ± 3.1 142 ± 3.8    150 ± 4.2*   145 ± 4.0 
Weight of the fruit from one plant, g    552 ± 26.9   520 ± 24.4      707 ± 32.0*     620 ± 30.0 
The yield fruit, t/ha   36.4 ± 1.06  34.3 ± 1.33     46.6 ± 1.22*      40.9 ± 1.21* 

Note: * – significant difference at P < 0.05.  

A quantitative characteristic of the concentration of 
structural elements involved in the photosynthetic process is 
the specific surface density of leaves. We established that all 
antigibberellin drugs increased this figure by 14–16% due to 
changes in the mesostructure of the leaf (Kur’jata and 
Polyvanyj, 2015).  

Processing plants using tebuconazole increased thickness 
of the main photosynthetic leaf tissue – chlorenchyma by 
9%. Under the action of Esfon and chlormequat chloride 
there was a nonsignificant thickening of the leaf plates. The 
thickness of the upper and lower epidermis of the leaf 
significantly increased under the influence of retardants. At 
the same time, for the actions of the all inhibitors of 
gibberellin there was a significant increase in the volume and 
size of cells of columnar cells spongy parenchyma. These 
changes in the mesostructure of the leaf plates of eggplant 
exposed to the actions retardants can create conditions for 
increasing the photosynthetic activity of cultures (Golunova 
and Kur’jata, 2012; Tkachuk, 2015).  

An important indicator that affects the productivity of 
plants is the content of chlorophyll in the leaves. Our results 
show that during the growing season the growth inhibitory 
drugs increased the amount of chlorophyll (a + b). However, 
the indicator significantly increased only after application of 
the tebuconazole (Kur’jata and Polyvanyj, 2015).  

Given the growth of leaf surface and wet weight of 
leaves per plant exposed to the actions of retardants, it is 
expedient to determine this important coenotic parameter as 
an index of chlorophyll. Our results indicate that Esfon, 
tebuconazole and chlormequat chloride increased it to 29%, 
26% and 24% respectively.  

It is important in terms of efficiency of biological research 
on the productivity of plants to study the dynamics of dry 
matter accumulation of plants and net productivity of 
photosynthesis. We found that retardants increased plant dry 

weight compared with the control. However, the net 
photosynthetic productivity for the action of the tebuconazole 
and chlormequat chloride was virtually unchanged unlike 
Esfon (Golunova and Kur’jata, 2012; Kur’jata and Polyvanyj, 
2015; Shevchuk and Kur’jata, 2015; Tkachuk, 2015).  

Analysis of the data indicates a lower total content of 
carbohydrates (sugars + starch) in the leaves of the 
experimental plants in comparison with the control, which, in 
our opinion, points to more intensive outflow of assimilates to 
attraction centers – fruit. Despite the decline in sugar and 
starch per unit mass of the leaf in versions with both 
chlormequat chloride and tebuconazole, the total potential 
donor plants in these variants was higher due to increase in 
number, weight and leaf area. This led to increased 
productivity of the culture under the influence of drugs.  

In the version with Esfon, which formed a lesser number 
of smaller fruits, outflow of carbohydrates was slowed, 
concentration remained higher compared to other retardants, 
and the content of the main reserve polysaccharide – starch 
was higher than in the control (Table 2).  

Thus, slowing of the growth process and production of 
fewer fruits (basic acceptors of assimilates in the plant) under 
the influence of Esfon led to a slowdown of their outflow from 
the leaves. On the other hand, due to the formation of fewer 
leaves, their mass and the surface area of assimilating plants, 
formed less powerful potential donor plants. The consequence 
of these processes was a reduction in the productivity of the 
culture exposed to the action of ethylene producers.  

We found that by processing plants with tebuconazole 
and chlormequat chloride the dry matter of fruit significantly 
higher than the control. The dynamics of laying and 
formation of the fruit on the plant were also positively 
influenced by the actions of the retardants. Their number in 
comparison with control increased by 15% and 6% 
respectively. Number of fruits per plant was decreased when 
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Esfon was used. However, the average fruit weight was 
significantly increased only by the action of tebuconazole 

(Golunova and Kur’jata, 2012; Kur’jata and Polyvanyj, 
2015; Shevchuk and Kur’jata, 2015; Tkachuk, 2015).  

Table 2  
The impact of antigibberellin drugs on the contents of different forms of carbohydrates  

in the leaves of eggplant of the cultivar Diamond during the fruiting phase (% dry matter, average data for 2013–2015, n = 5)  

Indicator Total amount of sugar Starch Total amount of carbohydrate 
Control 5.33 ± 0.212 2.62 ± 0.092 7.95 ± 0.319 
2-CEPA 4.86 ± 0.183 2.81 ± 0.111 7.67 ± 0.280 
ЕW-250   3.51 ± 0.120*   2.29 ± 0.088*   5.80 ± 0.227* 
ССС-750   4.43 ± 0.154*   2.06 ± 0.064*   6.48 ± 0.243* 

Note: * – significant difference at P < 0.05.  

These changes in the quantitative indicators of performance 
elements of eggplants exposed to the action of retardants 
stimulated the growth of harvest fruit from one plant to 11% 
after treatment with tebuconazole and 7% after the application 
of chlormequat chloride. Thus, the weakening rate of growth 
processes in plants of eggplant of Diamond sort by inhibition of 
the activity of apical meristem influenced by gibberellin 
synthesis inhibitors contributed to the laying of more fruit per 
plant, and redistribution of excess plastic substancesto the 
generative organs – the fruits. At the same time, inhibition of 
apical meristem influenced retardants led to increasing of 
compensation activity of marginal leaf meristem, leading to an 
increase of leaf area and leaf thickening plates. Growth of 
chlorophyll in plants treated with the triazole based drug 
tebuconazole led to increase in the index of the chlorophyll and 
in conjunction with other positive changes in morphometry was 
a prerequisite for a substantial increase in crop productivity.  

Conclusions  

Antigibberellin agents with different mechanisms of action 
prompted widespread changes in morphogenesis and 
performance of eggplants of the Diamond sort. Tebuconazole 
and chlormequat chloride increased linear dimensions of 
research plants and the plant dry substance weight of the whole 
plant. The retardants tebuconazole and chlormequat chloride 
significantly increased the number of leaves on plants and the 
dry substance weight of the leaves. Under the influence of these 
agents the leaf area, leaf index and specific leaf surface density 
increased. Processing of tebuconazole. All antigibberellin agents 
have stimulated chlorenchyma sprawl, increased volume and 
size of columnar cells and spongy parenchyma cells, increased 
chlorophyll content and chlorophyllic index of crops. Under the 
influence of retardants sugar content and starch in leaves were 
reduced because of enhanced outflow to the fruits, which the 
plants treated with drugs laid more. Use of triazole-based and 
onium retardants had a positive impact on formation of elements 
of culture productivity, which led to increase in fruit yield 
increase. Application of tebuconazole was the most effective.  
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Спектр вірусів, виділених із рослин Pulsatilla pratensis (Ranunculaceae)  
природної флори України  

О.А. Шидловська1, О.М. Андрійчук2, Т.А. Компанець2
29 
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2Київський національний університет імені Тараса Шевченка, Київ, Україна 

Робота присвячена скринінгу вірусів на рослинах природної флори України. Досліджено червонокнижну рослину Pulsatilla 
pratensis (L.) Mill. Із рослин P. pratensis, відібраних на території Канівського природного заповідника, виділено інфекційні вірусо-
подібні частинки діаметром 34, 36, 43, 47, 50 та 57 нм, які мали різне коло рослин-індикаторів. Віріони розміром 34–43 нм викли-
кали некротичну та хлоротичну плямистість на Chenopodium amaranticolor Coste and Reyn., а 47–57 нм – некрози, хлорози та де-
формацію листкових пластинок на Cucumis sativus L. За допомогою рослин-індикаторів визначали інфекційну природу збудника, 
коло хазяїв, відокремили вірус із суміші змішаних вірусних інфекціq, визначали концентрацію вірусів у рослинах, а також встано-
влювали видову приналежність патогену. На рослинах-індикаторах спостерігали симптоми, характерні для вірусної інфекції: по-
буріння листкової пластинки, крапчастість, хлорози та некрози. Всі симптоми були системними та, ймовірно, викликаними різни-
ми вірусами. Нажаль, виділені віруси в рослинах-індикаторах накопичувалися у незначних концентраціях і швидко втрачали 
інфекційність, через що ми не мали змоги остаточно їх ідентифікувати та детально охарактеризувати. Припускаємо, що ці частки 
можуть належати бактеріофагові, а симптоми на рослинах Ch. amaranticolor викликав іншій вірус. Для перевірки цього припу-
щення у подальших дослідженнях зосередилися на одночасному виділенні вірусів рослин і бактеріофагів. Із кореневищ P. pratensis 
і навколокореневого ґрунту виділено чотири ізоляти бактеріофагів із довгими хвостовими відростками, різних за розмірами. Оха-
рактеризовано біологічну (літичну) активність стосовно індикаторних бактерій, морфологію негативних колоній та білковий склад 
бактеріофагів. За результатами дослідження, фаги розділили на три підгрупи, що імовірно відповідають трьом різним видам віру-
сів. Результати аналізу поліпептидного складу можуть відображати певний еволюційний процес у популяції фагів, що мали спіль-
ного предка. Порівняння білків фагів різних хазяїв показує різноманіття молекулярних мас їх поліпептидів, до складу яких входить 
декілька десятків білків. Отримані результати закладають основу для вивчення розповсюдження окремих вірусів у природі, визна-
чення їх взаємозв’язків у біоценозах.  

Ключові слова: віруси рослин; бактеріофаги; електронна мікроскопія  

The spectrum of viruses isolated from Pulsatilla pratensis (Ranunculaceae)  
a native plant of Ukraine 

О.А. Shydlovska1, Е.N. Andriychuk2, T.A. Kompanets2  
1Danylo Zabolotny Institute of Microbiology and Virology of NAS of Ukraine, Kyiv, Ukraine  

2Taras Shevchenko National University of Kyiv, Kyiv, Ukraine  

The article is devoted to virus screening of wild plants of Ukraine’s flora. The object of the research is the Red Book plant Pulsatilla 
pratensis (L.) Mill., which grows on the territory of Kanev Nature Reserve. Isolated isometric infectious virus-like particles with diameters of 
34, 36, 43, 47, 50 and 57 nm were isolated from selected plants of P. pratensis. In our research, determination of the infectious nature of the 
pathogen, host range, concentration of viruses in plants, species identity and virus isolation from the mixture in mixed viral infections were 
carried with using indicator plants. The typical viral symptoms were observed on indicator plants: browning of the leaf plate, mottling, 
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chlorosis and necrosis. All symptoms were systemic and could be caused by a variety of viruse species. Virions with sizes from 34 to 43 nm 
produced the necrotic and chlorotic spotting on Chenopodium amaranticolor Coste and Reyn. On the other hand, virions with sizes from 47 
to 57 nm produced the necrosis, chlorosis and deformation of the leaf plates on Cucumis sativus L. That is not typical for viruses previously 
discovered on P. pratensis. The viruses isolated in these plants viruses were cumulated in small concentrations and rapidly lost their 
infectivity. The number of isolated viruses was insufficient for their identification. Four bacteriophage isolates with long phage tails of 
different size were isolated from P. pratensis roots and radical soil. The biological (lytic) activity towards the tracer bacteria, the morphology 
of negative colonies, and bacteriophage protein structure were characterized. According to our research, it is possible to divide phages into 
three subgroups that probably correspond to three different types of viruses. Results of the polypeptide analysis may reflect an evolutionary 
process in a population of phages that had a common ancestor. Comparison of phage proteins of different hosts shows a variety of molecular 
weights of polypeptides comprising up to several dozens of proteins. The results of the current work lay the basis for studying the spread of 
viruses in nature and determination of their relationships in biocenoses.  

Keywords: plant viruses; bacteriophages; electron microscopy  

Вступ  

Одним із підходів до виявлення вірусів рослин при-
родної флори може бути тотальне виділення всіх вірусо-
подібних частинок із наступною їх перевіркою на фіто-
патогенність. Адже за скринінгового виділення вірусів 
рослин також можна виявити бактеріофаги, які населя-
ють ризосферу рослин. Особливість подібного дослід-
ження – те, що не завжди виділені віруси викликають 
симптоми захворювання на даних рослинах, так само, як 
і бактерії не завжди стають причиною розвитку фіто-
патології. Тому необхідне вивчення взаємозв’язку між 
рослинами, вірусами рослин та вірусами бактерій.  

Останнім часом усе більше уваги приділяється вив-
ченню видів рослин, занесених до Червоної книги Укра-
їни. Більшість із цих видів, на жаль, не можуть підтри-
мувати чисельність своїх популяцій на постійному рівні 
у природній флорі. Їх чисельність і ареал постійно змен-
шуються. Цьому сприяє безліч факторів, зокрема, 
людський вплив (оскільки значна частина видів рослин 
має декоративне, економічне, лікарське чи ґрунтозахис-
не значення), зміни клімату, різноманітні забруднення 
атмосфери, гідросфери та літосфери, вплив інфекційних 
агентів (вірусів, бактерій та грибів).  

До Червоної книги України занесено Pulsatilla pra-
tensis (L.) Mill. (сон лучний) (Dіduh, 2009). P. pratensis – 
лікарська, декоративна та отруйна рослина (Mártonfiová, 
2004). Здавна рослини роду Pulsatilla використовували у 
східній медицині для лікування ентеритів, а також як 
протипухлинні та спазмолітичні засоби (Szentpéteri et al., 
2007; Danova et al., 2009). Сон лучний володіє антивірус-
ною активністю проти деяких патогенних вірусів люди-
ни, зокрема, вірусу грипу типу А, респіраторно-синциті-
ального вірусу, вірусу герпесу першого типу, людського 
риновірусу та інших (Glatthaar-Saalmuller and Fallier-
Becker, 2001).  

Одним із підходів до виявлення вірусів рослин при-
родної флори може бути тотальне виділення всіх вірусо-
подібних частинок із наступною їх ідентифікацією. Mut-
hukumar et al. (2009) дослідили тотальну РНК із вірусо-
подібних частинок, виділених із гомогенізату рослин 
природної флори. У ході аналізу вони встановили послі-
довності, що належать не лише вірусам рослин, а і 
вірусам бактерій, безхребетних тварин, і навіть вірусам 
людини та хребетних тварин. Крім того, виділено послі-
довності, що належать бактеріям і грибам. Загалом, за 
результатами такого тотального сиквенсу встановлено, 
що вірусні послідовності складають лише 9% загальної 
їх кількості, тоді як бактеріальні – 29%, і тільки на 

другому місці рослинні послідовності – 20%. Відсоток 
послідовностей тваринного походження та ретроеле-
ментів – по 5% кожний, найменше виявлено послідовно-
стей грибкового походження (2%). Для 29% дослід-
жених послідовностей достовірно встановити належ-
ність до будь-якої з перерахованих категорій не вдалося. 
Також існує 1% послідовностей, що мають еукаріотичне 
походження, але відмінні від рослинних, тваринних або 
грибних. Цікавий факт, що далеко не в усіх рослин, із 
гомогенату яких виділено послідовності вірусів рослин, 
виявлено симптоми захворювань, подібних до вірусних 
(Muthukumar et al., 2009).  

Значення вірусних частинок полягає не лише у вели-
чезній їх кількості, а й у досить значному їх видовому 
різноманітті (Sandra Chibani-Chennoufi et al., 2004). По-
ряд із великим різноманіттям фітовірусів у природі, 
фаги – найчисельніші біологічні об’єкти на Землі, чи-
сельність яких сягає 1031 частинок (Wommack and Col-
well, 2000). Такf їх присутність у навколишньому сере-
довищі обумовлює необхідність зміни ставлення до 
вивчення процесів в екосистемах (Weinbauer and Ras-
soulzadegan, 2004). Дослідження властивостей фагів 
різних хазяїв, присутніх одночасно у природі, дозволяє 
порівнювати їх між собою, всередині певних груп і між 
ними. Дослідження фагів різних родів бактерій та фіто-
вірусів, які одночасно циркулюють у рослинних біоце-
нозах, практично не проводилося. Виявлення власти-
востей фагів дикого типу та вірусів рослин – необхідний 
етап вивчення процесів з їх участю у зовнішньому 
середовищі (Jones еt al., 2007).  

Мета цієї статті – виявити вірусоподібні частинки з 
рослин P. pratensis природної флори України для їх 
наступної ідентифікації та характеристики.  

Матеріал і методи досліджень  

Об’єкти досліджень – рослини P. pratensis, відібрані 
на території Канівського природного заповідника. Рос-
лини відбирали за наявністю симптомів, подібних до 
вірусних, двічі в одних і тих самих точках з інтервалом 
один рік. Відібрано чотири зразки у 2014 році, прону-
меровані 14-1, 14-2, 14-3, 14-4, та п’ять зразків у 
2015 році, пронумеровані 15-1, 15-2, 15-3, 15-4 та 15-5.  

Для біотестування використовували рослини-індика-
тори: Chenopodium amaranticolor Coste and Reyn. (лобо-
да різнокольорова), Datura stramonium L. (дурман зви-
чайний), Cucumis melo L. (диня звичайна), C. sativus L. 
(огірок посівний) та Brassica rapa L. subsp. pekinensis 
(капуста пекінська).  
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У дослідженні використали культури фітопатоген-
них бактерій, отримані з колекції музею Інституту 
мікробіології та вірусології ім. Д.К. Заболотного НАН 
України (відділ фітопатогенних бактерій).  

Концентрацію та очищення вірусних препаратів про-
водили за стандартними методиками методом диферен-
ціального центрифугування. Морфологію віріонів вивча-
ли методом трансмісійної електронної мікроскопії за 
допомогою електронного мікроскопа JEOL-1400 (Япо-
нія) за інструментального збільшення 40 000 та 60 000. 
Препарати контрастували 2% водним розчином ураніл-
ацетату (Budzanivska, 2009).  

Для вирощування бактерій та титрування фагів вико-
ристовували готові комерційні агаризовані живильні 
середовища на основі рибного гідролізату (виробник – 
Оболенськ, ГРМ-агар, ГРМ-бульйон). Концентрування 
та очищення фагів проводили методами високошвидкіс-
ного центрифугування у градієнті густини CsCl.  

Для виділення бактеріофагів використано зразки рос-
лин P. pratensis із симптомами бактеріального ураження 
(плямистість, некрози, гнилі, зів’янення та пожовтіння 
листя) та прикореневий ґрунт. Фаги виділяли шляхом 
прямого висіву. Титри визначали у бляшкотвірних 
одиницях на мл (БУО/мл) методом двошарового агару за 
Граціа (Аdams, 1961).  

Чисті лінії бактеріофагів отримували шляхом шести-
разового пасивування з наступним виколюванням окре-
мих негативних колоній. Отримані ізоляти фагів викори-
стовували надалі для накопичення їх у препаративних 
концентраціях і об’ємах.  

Електрофоретичне дослідження поліпептидного 
складу білків фагів проводили методом Леммлі з вико-
ристанням 14% роздільного та 5% концентрувального 
поліакриламідного гелю з подальшим забарвленням ку-
масі блакитним (Laemmli, 1970). Облік результатів елек-
трофорезу проводили за допомогою програми TotalLab 
TL120 (Nonlinear Dynamics) (Peakall and Smouse, 2006).  

Розраховували середні значення (m) та стандартне 
відхилення (SD) кожної характеристики.  

Результати та їх обговорення  

Інфекційність патогенів підтверджували методом 
біотестування. Оскільки характер реакції рослини 
залежить від її генетичної природи та типу інфекції, яка 
вноситься, у нашому дослідженні як рослини-індика-
тори використано види, які реагують на описані раніше з 
P. pratensis віруси. Перш, ніж інокулювати рослини-
індикатори соком відібраних зразків, провели первинний 
скринінг останніх методом електронної мікроскопії. 
У подальшому використовували лише ті зразки, в яких 
виявили вірусоподібні частинки. У ході дослідження 
симптоми з’явилися лише на Ch. amaranticolor, іноку-
льованих соком зі зразків 2014 року та C. sativus, іноку-
льованих соком зі зразків 2015 року. На рослинах, 
уражених соком зі зразків 14-1 та 14-2, спостерігали 
подібні симптоми побуріння листкової пластинки, 
хлорози та некрози, що відрізнялися лише ступенем 
прояву. Рослини, уражені соком зі зразка 14-3, реагували 
крапчастістю, хлорозами та некрозами, а зі зразка 14-4 – 
лише слабкою крапчастістю. Патогени, виділені у 

2015 році, не викликали жодних симптомів на Ch. ama-
ranticolor, незважаючи на те, що точки відбору та ознаки 
ураження P. pratensis збігалися. На інокуляцію соком 
відібраних у 2015 році зразків, рослини C. sativus 
реагували переважно некротичною реакцією. Зокрема, 
інфекційні агенти зі зразка 15-1 викликали утворення 
дрібних некрозів, зі зразка 15-2 – хлоротичну та некро-
тичну реакцію, 15-3 – слабке пожовтіння та некрози,  
15-4 – пожовтіння по краю та деформації листкової пла-
стинки, 15-5 – мозаїку, некрози та всихання листкової 
пластинки. Всі симптоми на рослинах-індикаторах були 
системними та не могли бути викликані вірусами Cherry 
leaf roll virus, Arabis mosaic virus, Strawberry latent rings-
pot virus або Scrophularia mottle virus (King et al., 2011). 
Проте розміри виділених патогенів значно перевищува-
ли розміри перелічених вірусів (рис. 1, 2).  

Усі виділені частинки були ізометричними, проте 
відрізнялися розмірами. У зразках 14-1–14-3 діаметр 
частинок становив 57 ± 1, 47 ± 1 та 50 ± 2 нм. Потрібно 
зазначити, що віріони зі зразка 14-1, імовірно, мали 
складну будову. У зразку 14-4 виявлено вірусоподібну 
частинку ікосаедричної симетрії, розміром 107 ± 3 нм, 
що не характерно для фітовірусів.  

Розміри частинок, виділених у 2015 році такі: у зраз-
ку 15-1 – 36 ± 1 нм, у 15-2 – 55 ± 2, у 15-3 – 43 ± 2 та 34 ± 
1, у 15-4 – 43 ± 2, у 15-5 – 34 ± 1 нм. Незважаючи на 
подібність розмірів частинок у зразках 15-3, 15-4 та 15-5, 
імовірно, дані віруси не ідентичні. Адже їх симптоми на 
C. sativus відрізнялися. На жаль, виділені віруси в рос-
линах-індикаторах накопичувалися у незначних концен-
траціях і швидко втрачали інфекційність, через що ми не 
мали змоги остаточно їх ідентифікувати та детально 
охарактеризувати.  

Таким чином, у зразках P. pratensis природної флори 
України виявлено ізометричні вірусоподібні частинки 
різного діаметра (34–57 нм). У відібраних у 2014 році 
зразках виявлено не характерні для вірусів рослин час-
тинки, ікосаедричної симетрії діаметром 107 нм (рис. 1). 
Ми припускаємо, що ці частинки можуть належати бак-
теріофагові, а симптоми на рослинах Ch. amaranticolor 
викликав іншій вірус, концентрація якого була незнач-
ною, нижче порога чутливості електронної мікроскопії. 
Для перевірки цього припущення у подальших дослід-
женнях зосередилися на одночасному виділенні вірусів 
рослин і бактеріофагів.  

Бактеріофаги поширені в усіх екосистемах, де є 
бактерії (Vos et al., 2009). Еволюційний підхід дозволяє 
розглядати їх за впливу природного середовища, де важ-
ливі як титр фагів в екосистемі, так і щільність бакте-
ріальної популяції та фізіологічний стан мікроорганіз-
мів. Дослідження взаємодії у системі популяцій бакте-
ріофагів і бактерій в умовах природного середовища дає 
можливість дослідити динаміку процесу взаємодії та 
розвитку популяцій, а також їх зв’язок із факторами нав-
колишнього середовища (Clokie et al., 2011).  

Для виділення бактеріофагів використовували рос-
лини, змиви з навколокореневого ґрунту та кореневищ 
Р. pratensis. Спектр літичної активності та титри виділе-
них фагів визначали методом накапування на агар (от-
римання зон лізису). Всього виявлено п’ять ізолятів 
фагів (табл.).  
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Рис. 1. Електронограма вірусоподібних частинок зі зразків 14-1 – 14-4  

 
Рис. 2. Електронограма вірусоподібних частинок зі зразків 15-1 – 15-5  

У результаті експерименту визначено чутливі бакте-
рії для всіх зразків (S. marcescens), а також для зразків 1 
та 5 (P. fluorescens). Фаги зі зразків на культурах бакте-
рій накопичуються до таких титрів: зразок 1 на культурі 
S. marcescens – 106 БУО, на культурі P. fluorescens – 
106 БУО; зразок 2 на культурі S. marcescens – 107 БУО; 
зразок 3 на культурі S. marcescens – 107 БУО; зразок 4 на 
культурі S. marcescens – 109 БУО; зразок 5 на культурі 
S. marcescens – 1011 БУО, на культурі P. fluorescens – 
1011 БУО. Встановлено морфологію негативних колоній. 
На культурі S. marcescens усі фаги формували дуже дрібні 
бляшки з чіткими краями, на P. fluorescens бактеріофаги зі 
зразків 1 і 5 – дрібні бляшки з нечіткими краями.  

Далі досліджували морфологію віріонів вірусів бак-
терій за допомогою методу електронної мікроскопії (King 
et al., 2011). Серед ізолятів переважали фаги з ікосаед-
ричною голівкою та довгим хвостовим відростком. Діа-
метр голівки та довжина хвостового відростка варіювали 
(рис. 3). Найбільшими були віріони з голівкою діаметром 
97 ± 2 нм і хвостовим відростком довжиною 157 ± 3 нм 
(зразок 2). Близькими за розмірами виявилися віріони 
фагів зі зразків 3 та 4, діаметр голівки та довжина хвосто-
вого відростка яких становили 84 ± 3 і 87 ± 2 нм та 83 ± 1 і 
91 ± 1 нм, відповідно. У зразку 5 виявлено віріони двох 
типів: (1) із діаметром голівки 94 ± 2 і довжиною хвосто-
вого відростка 206 ± 4 нм та (2) із довжиною хвостового 
відростка 117 ± 1 і діаметром голівки 63 ± 4 нм.  

Таблиця  
Літична активність фагів до індикаторних бактерій 

Індикаторні бактерії Зра-
зок 1 

Зра-
зок 2 

Зра-
зок 3 

Зра-
зок 4

Зра-
зок 5

Pseudomonas syringae  
pv. tabaci  

– – – – – 

P. syringae pv. aptata – – – – – 
P. syringae pv. lachrymans – – – – – 
P. syringae pv. аtrofaciens – – – – – 
P. syringae pv. syringae – – – – – 
P. savastanoi pv. phaseolicola – – – – – 
P. viridiflava  – – – – – 
P. clororophis  – – – – – 
P. alliicola  – – – – – 
P. fluorescens  + – – – + 
Xanthomonas аxonopodis  
pv. beticola  

– – – – – 

Paenibacillus polymyxa  – – – – – 
Erwinia carotovora  – – – – – 
E. carotovora subsp. atroseptica  – – – – – 
Pectobacterium carotovorum  
subsp. carotovorum  

– – – – – 

Clavibacter michiganensis  
subsp. sepedonicus  

– – – – – 

Serratia marcescens L-2 + + + + + 

Примітки: «–» – відсутність, «+» – наявність зон лізису.  

14-1 14-2 14-3 14-4 

15-1 15-2 15-3

15-515-4 15-4 

15-3 

15-5 
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Рис. 3. Електронограма бактеріофагів зі зразків 2–5  

Під час дослідження зразків за допомогою ЕМ виді-
лено чотири морфотипи бактеріофагів, які різнилися за 
розмірами. У подальшому використано лише чотири 
зразки (1, 3, 4 та 5). Для порівняння білкового складу 
отриманих і очищених ізолятів фагів проведено електро-
форез білків, результати якого наведено на рисунку 4.  

 

Рис. 4. Електрофореграма білків бактеріофагів  
із відібраних зразків: цифрами позначено номери зразків; 

М – маркери 66, 45, 36, 24 та 14,2 кДа  

Визначення білкового складу віріонів дало можли-
вість установити їх специфічні особливості. Бактеріо-
фаги зі зразків різнилися своїм білковим складом. Ізоля-
ти зі зразків 3 та 4 мали подібний білковий склад. Інші 
зразки відрізнялися як від попередніх, так і між собою. 
У зразках 3 та 4 виявлено 19 білків, у зразку 5 – 25 біл-
ків, у зразку 1 – 4 білки. Припускаємо, що вплив на фагів 

могли мати перші пасажі на певних бактеріях-хазяях. 
Як видно з наведеної на рисунку 4 електрофореграми, за 
білковим складом фаги утворювали три умовні під-
групи, відповідно до штаму, на якому вони виділені 
(першу групу утворили зразки 3 та 4). Значні відмінності 
спостерігали у 1- та 5-му зразках (в основному за скла-
дом мінорних поліпептидів). Різноманіття структурних 
білків характерне для вірусів мікроорганізмів, до складу 
яких може входити до декількох десятків білків. Таке 
різноманіття характерне, в першу чергу, для таких 
складноорганізованих фагів, як Т-парні (Kruger and 
Bickle, 1983). У той же час для вірусів рослин, навпаки, 
частіше за все характерна наявність єдиного структур-
ного білка. Електрофорез білків досліджуваних фагів 
показав їх неоднорідність.  

Таким чином, різні ізоляти фагів, виділені на одній 
фітопатогенній бактерії, мають подібний білковий склад 
за кількістю білків та їх молекулярною масою.  

Висновки  

Проведено скринінг вірусів на рослинах P. pratensis 
природної флори України. Встановлено наявність змі-
шаної інфекції у рослин, зумовленої вірусними та бакте-
ріальними патогенами. Описано морфологію вірусів 
рослин і бактеріофагів, виділених зі зразків P. pratensis із 
патологіями вірусної та бактеріальної етіології.  

Виділені віруси рослин ідентифікувати та детально 
охарактеризувати не вдалося, оскільки існуючі тест-
системи розроблялися до вірусів культурних рослин. 
Важко оцінити все різноманіття вірусів певного виду 
рослин, адже віруси, які циркулюють у природній флорі, 
залишаються практично недослідженими.  

З огляду на це, вважаємо доцільним проводити ком-
плексне вивчення вірусів рослин та вірусів бактерій. 
Проведене таким чином дослідження може мати ваго-
мий вплив на подальший розвиток вірусологічної науки, 
стати поштовхом до розширення нашого уявлення про 
всесвіт вірусів.  

2 3 3

4 4 5 5 

3 4 5 М 1 
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Вплив потужності підстилки на структуру підстилкової мезофауни  
широколистяних лісів степової зони України  

В.В. Бригадиренко30 

Дніпропетровський національний університет імені Олеся Гончара, Дніпропетровськ, Україна  

Підстилка в лісовій екосистемі одночасно виступає і як трофічний субстрат, і як середовище існування мезофауни. У підстилці 
степових лісів інтегрується більшість типів консортивних зв’язків лісової екосистеми, а отже, її потужність не може не відігравати 
істотної ролі у функціонуванні екосистеми. Вплив потужності підстилки на підстилкову мезофауну досі проаналізований лише 
для окремих типів лісових екосистем степової зони. Безхребетних збирали ґрунтовими пастками за стандартною методикою в 
широколистяних лісах Миколаївської, Запорізької, Дніпропетровської, Донецької та Харківської областей, розташованих на різних 
частинах геоморфологічного профілю, у різних умовах зволоження, мінералізації, механічного складу ґрунту, зімкненості крон 
дерев і трав’янистих рослин. Сумарна чисельність мезофауни зростає (переважно за рахунок сапрофагів) за товщини підстилки 
понад 40 мм порівняно з лісовими екосистемами із фрагментарною та середньопотужною підстилкою. Кількість видів підстилко-
вої мезофауни теж збільшується (переважно за рахунок зоофагів) у середньому з 11–23 до 38 видів за зростання потужності під-
стилки понад 40 мм. Індекси різноманіття Шеннона та Пілоу не мають певної тенденції змін у градієнті потужності підстилки. 
Оптимальна структура домінування зареєстрована на ділянках із максимальною потужністю лісової підстилки. Частка великих за 
розмірами тіла видів достовірно не змінюється у градієнті потужності підстилки. Якісний склад фауни у варіантах із потужною 
підстилкою достовірно змінюється, у першу чергу, за рахунок зростання кількості видів Carabidae. Таким чином, структура мезо-
фауни у градієнті потужності підстилки степових широколистяних лісів у цілому залишається досить стабільною. Зменшення 
чисельності окремих таксономічних груп найчастіше компенсується зростанням чисельності інших таксонів подібної розмірної 
групи чи трофічної спеціалізації.  

Ключові слова: різноманіття; трофічна структура; розмірна структура; структура домінування; лісові екосистеми  

Influence of litter thickness on the structure of litter macrofauna  
of deciduous forests of Ukraine’s steppe zone  

V.V. Brygadyrenko  

Oles Honchar Dnipropetrovsk National University, Dnipropetrovsk, Ukraine  

The litter in a forest ecosystem acts as a trophic substrate, and at the same time it is the environment for litter invertebrates. But despite 
this fact, there has been very little research conducted on the influence of litter thickness on the structure of litter macrofauna. The litter of 
steppe forests contains most types of integrated communities of forest ecosystems. This means that its thickness cannot avoid playing a 
significant role in the functioning of the ecosystem. Following to the standard methodologies, Invertebrates were collected using pit-fall traps 
in deciduous forests of Nikolaev, Zaporizhzhya, Dnipropetrovsk, Donetsk and Kharkiv oblasts, which are characterized by different types of 
geomorphological profile, different moisture conditions, soil salinity, tree crown and herbaceous vegetation density, soil texture and other 
factors. The total number of macrofauna increases in conditions where litter thickness exceeds 40 mm in comparison with forest ecosystems 
with fragmented and average capacity litter. The number of litter macrofauna species also increases from 11–23 to 38 species on average 
when litter thickness increases to more than 40 mm. The Shannon and Pielou diversity indexes show no definite tendencies to change in 
relation to changing degrees of litter thickness. At sites of greater thickness of the litter layer, the corresponding increase in the absolute 
number of litter mesofauna invertebrates is mostly due to saprophages, and the increase the number of species – due to zoophages. 
The optimum structure of domination was observed at sites with maximum thickness of litter. The proportion of large species shows no 
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statistically significant change in relation to variations in litter thickness. The qualitative compound of the fauna at sites with thick litter 
changes mainly due to an increase in the number of Carabidae species.  

Keywords: diversity; trophic structure; dimensional structure; structure of domination; forest ecosystems  

Вступ  

Підстилка в лісовій екосистемі одночасно виступає і 
як трофічний субстрат, і як середовище існування мезо-
фауни. У підстилці інтегрується більшість типів консор-
тивних зв’язків лісової екосистеми, а отже її потужність 
не може не відігравати істотної ролі у функціонуванні 
екосистеми (Kunah et al., 2014). На жаль досліджень, 
присвячених аналізу впливу потужності підстилки на 
різні характеристики підстилкової мезофауни, мало 
(Brygadyrenko and Solovjov, 2007; Brygadyrenko and Ko-
marov, 2008; Kulbachko et al., 2011; Moroz et al., 2011; 
Faly and Brygadyrenko, 2014; Zhukov, 2015a, 2015b). У по-
передніх статтях автора за стандартною методикою про-
аналізовано зміни структури підстилкової мезофауни за 
впливу зімкненості крон дерев, покриття трав’янистого 
ярусу, механічного складу ґрунту (Brygadyrenko, 2004, 
2014a, 2014b, 2015a, 2015b, 2016). Вплив потужності під-
стилки для широколистяних лісів степової зони на ме-
зофауну досі проаналізований лише для окремих типів 
лісових насаджень.  

Мета цієї статті – оцінити вплив потужності підстил-
ки на основні характеристики, трофічну, розмірну та 
таксономічну структуру підстилкової мезофауни широ-
колистяних лісів степової зони України.  

Матеріал і методи досліджень  

Безхребетних збирали за стандартною методикою, 
описаною у попередніх публікаціях автора (Brygadyren-
ko, 2014a, 2014b, 2015a). Обстежено 339 пробних діля-
нок природних широколистяних лісів на території Ми-
колаївської, Запорізької, Дніпропетровської, Донецької 
та Харківської областей; їх розподіл за місцеперебуван-
нями наведений у статті Brygadyrenko (2015b). Дослі-
джені ліси розрізняються (Belgard, 1950, 1971; Grytsan, 
2000; Tsvetkova et al., 2016) положенням на геоморфоло-
гічному профілі (заплавна, аренна, солонцево-солонча-
кова та надзаплавні тераси малих річок і Дніпра), умо-
вами зволоження (від гігрофільного до мезоксерофіль-
ного), мінералізацією ґрунтового профілю (від низького 
до високого), зімкненістю крон дерев (від близько 20% 
до майже 100%) і трав’янистих рослин (від повної від-
сутності трав’яного ярусу до майже 100% покриття ґру-
нту рослинами), механічного складу ґрунту (від легких 
піщаних до важких глинистих ґрунтів). Обстежені лісові 
екосистеми представлені всіма градаціями з градієнтів 
зазначених екологічних факторів. Підстилка утворена 
різними деревними породами, насамперед дубом звичай-
ним, ясенем ланцетолистим, липою серцелистою, робіні-
єю псевдоакацією, осикою звичайною. Детальнішу харак-
теристику флори наведено у статті Brygadyrenko (2015b), 
характеристику видів рослин – у працях Belgard (1950, 
1971), Mosyakin and Fedoronchuk (1999), Tarasov (2005), 
Ostapko et al. (2010)). Через швидше розкладання мікроор-
ганізмами та безхребетними тваринами чагарникові та 

трав’янисті рештки у складі підстилки представлені мен-
ше, ніж фрагменти листя та гілок дерев.  

Результати досліджень проаналізовано стандартними 
методами варіаційної статистики. На діаграмах для кож-
ної характеристики показано медіану (маленький квад-
рат у центрі прямокутника), перший і третій квартилі 
(верхня та нижня межі прямокутника), 95% вірогідний 
інтервал (вертикальні лінії над і під прямокутником), 
викиди (показані зірочками або маленькими окружнос-
тями). У тексті статті для різних характеристик мезофа-
уни наведено медіану певних характеристик. Достовір-
ність відмінності оцінено із застосуванням однофактор-
ного дисперсійного аналізу (ANOVA). Відмінності між 
вибірками вважали достовірними за P < 0,05.  

Результати та їх обговорення  

Основні характеристики. Сумарна чисельність ме-
зофауни достовірно зростає за умов товщини підстилки 
понад 40 мм (162 екз./100 пастко-діб) порівняно з лісо-
вими екосистемами із фрагментарною та середньопоту-
жною підстилкою (18–86 екз./100 пастко-діб, рис. 1а). 
Кількість видів підстилкової мезофауни теж достовірно 
збільшується з 11–23 до 38 видів за умов зростання по-
тужності підстилки до понад 40 мм (рис. 1б). Індекси 
різноманіття Шеннона та Пілоу (рис. 1в, г) не мають 
певної тенденції змін у градієнті потужності підстилки.  

Трофічна структура. Відносна чисельність фітофа-
гів і зоофагів достовірно не змінюється залежно від по-
тужності підстилки (рис. 2а, в). Натомість відносна чи-
сельність сапрофагів має тенденцію до збільшення з 18–
29% за потужності підстилки менше 20 мм до 68% за 
потужності понад 40 мм (рис. 2б), а поліфагів, навпаки, 
до зменшення з 44–62% за потужності менше 20 мм до 
12% за потужності понад 40 мм (рис. 2г). Тобто при збі-
льшенні потужності підстилкового шару нарощування 
чисельності підстилкової мезофауни спостерігається 
переважно за рахунок сапрофагів, що власне і спожива-
ють рослинні рештки, серед яких переміщуються.  

У градієнті потужності підстилки спостерігається 
достовірне зростання кількості видів усіх чотирьох про-
аналізованих трофічних груп (рис. 3). При цьому най-
суттєвіше при збільшенні потужності підстилки з 0–20 
до понад 40 мм у широколистяних лісах степової зони 
зростає кількість видів зоофагів: із 4–5 до понад 16 видів 
(рис. 3в). В аналогічних умовах кількість видів фітофагів 
збільшується з 1 до 5, сапрофагів – з 1 до 8, поліфагів – з 
4 до 8 (рис. 3а, б, г).  

Структура домінування. Оптимальна структура 
домінування з максимальною кількістю рідкісних видів 
(27) зареєстрована на ділянках із найпотужнішою лісо-
вою підстилкою (понад 40 мм, рис. 4д). Висока кількість 
рідкісних видів (8), як і низька частка масових (рис. 4в) 
спостерігаються також за умов середньої потужності 
підстилки (20–29 мм). Найбільше відхиляється від ета-
лонної структура домінування підстилкової мезофауни 
на ділянках зі слабко розвиненим підстилковим шаром, 
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потужністю менше 20 мм (рис. 4а, б): у цих екосистемах 
медіана кількость рідкісних видів (менше 1,5% за чисе-
льністю) не перевищує 3, кількість середніх за чисельні-
стю видів також низька.  

Розмірна структура. Частка найменшої розмірної 
групи (менше 4 мм довжини тіла) у варіантах із потужніс-
тю підстилки понад 20 мм не перевищує 9% (рис. 5в, г, д), 
у той час, як у варіантах із тонким шаром органічних за-
лишків на поверхні ґрунту частка цієї розмірної групи в 
мезофауні перебуває на рівні 14–37% (рис. 5а, б). Макси-
мальна висота піка для розмірної групи 4–7 мм (61–67%) 
реєструється на ділянках із потужним шаром підстилки 
(понад 30 мм, рис. 5г, д). Частка великих за розмірами 
видів (понад 20 мм довжини тіла) за їх відносною чисель-
ністю достовірно не змінюється у градієнті потужності 

підстилки. Максимальний відсоток середніх розмірних 
класів (8–11 та 12–15 мм довжини тіла) зареєстрований в 
умовах середньої потужності підстилки (рис. 5в).  

Якісний склад розмірної структури мезофауни (рис. 6) 
менше змінюється у градієнті потужності підстилки, ніж 
співвідношення розмірних груп підстилкових безхребе-
тних за їх чисельністю (рис. 5). Максимальна кількість 
видів для розмірних груп менше 4 та 4–7 мм довжиною 
тіла зареєстрована у широколистяних лісах степової 
зони із потужним шаром підстилки – понад 40 мм (7 та 
14 видів відповідно, рис. 6д). В інших варіантах медіана 
кількості видів для цих розмірних груп не перевищує 3 
та 10 видів відповідно (рис. 6а, б, в, г). Кількість видів 
інших розмірних класів підстилкової мезофауни у граді-
єнті потужності підстилки достовірно не відрізняється.  
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Рис. 1. Основні характеристики підстилкової мезофауни широколистяних лісів степової зони залежно від  
товщини підстилки: а – сумарна чисельність (екз./100 пастко-діб), б – кількість видів, в – індекс Шеннона (біт),  
г – індекс Пілоу (біт); по осі абсцис – потужність підстилки (мм), по осі ординат – значення характеристик  

Таксономічна структура. Якісний склад таксономі-
чної структури у варіантах із потужною підстилкию до-
стовірно змінюється у першу чергу за рахунок зростання 
кількості видів Carabidae (із 3–4 видів за потужності до 
40 мм до 9 видів у варіантах із потужністю підстилки 
понад 40 мм, рис. 7д). Зростання потужності підстилки 
зумовлює також поступове збільшення кількості видів 
Lycosidae та Formicidae (рис. 7в, г, д). Набагато помітніші 
зміни таксономічної структури відмічаються за віднос-
ною чисельністю (рис. 8). Відносна чисельність Isopoda 
максимуму (53% мезофауни, рис. 8д) досягає у широко-
листяних лісах із надпотужною (понад 40 мм) підстил-

кою. Домінує ця група також в умовах потужної підстил-
ки (30–39 мм) – 34% (рис. 8г). За умов потужності підстил-
ки менше 30 мм (рис. 8а, б, в) медіана відносної чисель-
ності цієї таксономічної групи перебуває у межах 7–12%. 
Відносна чисельність Formicidae максимальна за умов 
фрагментарної та тонкої підстилки (до 20 мм, рис. 8а, б) – 
медіана дорівнює 27–42%. У широколистяних лісах із потуж-
нішим підстилковим горизонтом (понад 20 мм, рис. 8в, г, д) 
медіана відносної чисельності цієї родини зменшується до 
6–12% від сумарної чисельності мезофауни. Відносна 
чисельність інших домінантних родин і рядів у градієнті 
потужності підстилки залишається без достовірних змін.  
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Рис. 2. Трофічна структура (за чисельністю) підстилкової мезофауни широколистяних лісів  

степової зони залежно від товщини підстилки: а – фітофаги, б – сапрофаги, в – зоофаги, г – поліфаги;  
по осі абсцис – потужність підстилки (мм), по осі ординат – частка трофічної групи в герпетобії (%)  
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Рис. 3. Трофічна структура (за кількістю видів) підстилкової мезофауни широколистяних лісів степової зони  

залежно від товщини підстилки: а – фітофаги, б – сапрофаги, в – зоофаги, г – поліфаги;  
по осі абсцис – потужність підстилки (мм), по осі ординат – кількість видів в угрупованні  
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Рис. 4. Структура домінування підстилкової  
мезофауни широколистяних лісів степової зони  
залежно від товщини підстилки: а – товщина  
підстилки менше 10 мм, б – 10–19, в – 20–29,  

г – 30–39, д – понад 40 мм; по осі абсцис – частка  
виду в угрупованні (%), по осі ординат – кількість  

видів в угрупованні 

 

Таким чином, чисельність безхребетних тварин та кі-
лькість їх видів зазнають істотних змін лише в окремих 
випадках. Подібна картина спостерігається і для ін.ших 
досліджених нами градієнтів (Brygadyrenko, 2015b). 
Структура домінантних таксонів досить усталена, вона 
доповнюється небагатьма видами, які переважають у бі-
льшості лісових насаджень і хвойних лісів степової зони 

України (Brygadyrenko, 2014a, 2014b, 2016). Виявлені 
закономірності зміни таксономічної, трофічної, розмірної 
структури та структури домінування безхребетних тварин 
допоможуть оптимізувати угруповання безхребетних 
тварин в антропогенно трансформованих лісах і лісових 
насадженнях степової зони, допоможуть обмежувати спа-
лахи чисельності шкідливих для лісу видів фітофагів.  

 

244 



Vìsn. Dnìpropetr. Unìv. Ser. Bìol. Ekol. 2016. 24(1) 
 

а <4 4-7 8-11 12-15 16-19 20-23 24-27 >28

0
10
20
30
40
50
60
70
80
90

100

 б <4 4-7 8-11 12-15 16-19 20-23 24-27 >28

0
10
20
30
40
50
60
70
80
90

100

 

в <4 4-7 8-11 12-15 16-19 20-23 24-27 >28

0
10
20
30
40
50
60
70
80
90

100

 г <4 4-7 8-11 12-15 16-19 20-23 24-27 >28

0
10
20
30
40
50
60
70
80
90

100

 

д <4 4-7 8-11 12-15 16-19 20-23 24-27 >28

0
10
20
30
40
50
60
70
80
90

100

 

Рис. 5. Розмірна структура підстилкової мезофауни  
широколистяних лісів степової зони залежно від  

товщини підстилки: а – товщина підстилки менше 10 мм, 
б – 10–19, в – 20–29, г – 30–39, д – понад 40 мм;  

по осі абсцис – довжина тіла особин (мм),  
по осі ординат – частка особин даної  
розмірної групи в угрупованні (%) 
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Рис. 6. Розмірна структура підстилкової мезофауни  
широколистяних лісів степової зони залежно від  

товщини підстилки: а – товщина підстилки менше 10 мм, 
б – 10–19, в – 20–29, г – 30–39, д – понад 40 мм;  

по осі абсцис – довжина тіла особин (мм),  
по осі ординат – кількість видів даної  

розмірної групи в угрупованні 
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Рис. 7. Таксономічна структура підстилкової  
мезофауни широколистяних лісів степової зони  

залежно від товщини підстилки:  
а – товщина підстилки менше 10 мм,  

б – 10–19, в – 20–29, г – 30–39, д – понад 40 мм;  
по осі абсцис – домінантні таксономічні групи,  
по осі ординат – кількість видів даної групи в  

угрупованні; Dif. – види інших таксономічних груп 

 

246 



Vìsn. Dnìpropetr. Unìv. Ser. Bìol. Ekol. 2016. 24(1) 
 

а 

C
a

ra
b

id
a

e

H
is

te
rid

a
e

S
ilp

h
id

a
e

S
ta

p
h

yl
in

id
a

e

D
e

rm
e

st
id

a
e

T
e

n
e

b
rio

n
id

a
e

L
yg

a
e

id
a

e

F
o

rm
ic

id
a

e

F
o

rf
ic

u
lid

a
e

L
ith

o
b

iid
a

e

Ju
lid

a
e

L
yc

o
si

d
a

e

P
h

a
la

n
g

iid
a

e

Is
o

p
o

d
a

S
ty

lo
m

m
a

to
p

h
o

ra

D
if.

0

10

20

30

40

50

60

70

80

90

100

 б 

C
a

ra
b

id
a

e

H
is

te
rid

a
e

S
ilp

h
id

a
e

S
ta

p
h

yl
in

id
a

e

D
e

rm
e

st
id

a
e

T
e

n
e

b
rio

n
id

a
e

L
yg

a
e

id
a

e

F
o

rm
ic

id
a

e

F
o

rf
ic

u
lid

a
e

L
ith

o
b

iid
a

e

Ju
lid

a
e

L
yc

o
si

d
a

e

P
h

a
la

n
g

iid
a

e

Is
o

p
o

d
a

S
ty

lo
m

m
a

to
p

h
o

ra

D
if.

0

10

20

30

40

50

60

70

80

90

100

 

в 

C
a

ra
b

id
a

e

H
is

te
rid

a
e

S
ilp

h
id

a
e

S
ta

p
h

yl
in

id
a

e

D
e

rm
e

st
id

a
e

T
e

n
e

b
rio

n
id

a
e

L
yg

a
e

id
a

e

F
o

rm
ic

id
a

e

F
o

rf
ic

u
lid

a
e

L
ith

o
b

iid
a

e

Ju
lid

a
e

L
yc

o
si

d
a

e

P
h

a
la

n
g

iid
a

e

Is
o

p
o

d
a

S
ty

lo
m

m
a

to
p

h
o

ra

D
if.

0

10

20

30

40

50

60

70

80

90

100

 г 

C
a

ra
b

id
a

e

H
is

te
rid

a
e

S
ilp

h
id

a
e

S
ta

p
h

yl
in

id
a

e

D
e

rm
e

st
id

a
e

T
e

n
e

b
rio

n
id

a
e

L
yg

a
e

id
a

e

F
o

rm
ic

id
a

e

F
o

rf
ic

u
lid

a
e

L
ith

o
b

iid
a

e

Ju
lid

a
e

L
yc

o
si

d
a

e

P
h

a
la

n
g

iid
a

e

Is
o

p
o

d
a

S
ty

lo
m

m
a

to
p

h
o

ra

D
if.

0

10

20

30

40

50

60

70

80

90

100

 

д 

C
a

ra
b

id
a

e

H
is

te
rid

a
e

S
ilp

h
id

a
e

S
ta

p
h

yl
in

id
a

e

D
e

rm
e

st
id

a
e

T
e

n
e

b
rio

n
id

a
e

L
yg

a
e

id
a

e

F
o

rm
ic

id
a

e

F
o

rf
ic

u
lid

a
e

L
ith

o
b

iid
a

e

Ju
lid

a
e

L
yc

o
si

d
a

e

P
h

a
la

n
g

iid
a

e

Is
o

p
o

d
a

S
ty

lo
m

m
a

to
p

h
o

ra

D
if.

0

10

20

30

40

50

60

70

80

90

100

 

Рис. 8. Таксономічна структура підстилкової  
мезофауни широколистяних лісів степової  
зони залежно від товщини підстилки:  

а – товщина підстилки менше 10 мм, б – 10–19,  
в – 20–29, г – 30–39, д – понад 40 мм; по осі абсцис –  
домінантні таксономічні групи, по осі ординат –  

частка даної групи в угрупованні за чисельністю (%);  
Dif. – види інших таксономічних груп 

 

247 



Vìsn. Dnìpropetr. Unìv. Ser. Bìol. Ekol. 2016. 24(1) 
 

Висновки 

Структуру підстилкової мезофауни у градієнті потуж-
ності підстилки степових широколистяних лісів можна 
вважати досить стабільною. Зменшення чисельності пев-
них таксонів може компенсуватися за рахунок зростання 
чисельності інших видів подібного розміру або трофічної 
спеціалізації. За товщини підстилки понад 40 мм порівня-
но з лісовими екосистемами із фрагментарною та серед-
ньопотужною підстилкою сумарна чисельність мезофау-
ни зростає переважно за рахунок сапрофагів. За цих 
самих умов кількість видів збільшується переважно за 
рахунок зоофагів. Індекси різноманіття Шеннона та Пілоу 
достовірно не змінюються у градієнті потужності підсти-
лки. Оптимальна структура домінування мезофауни у 
широколистяних лісах спостерігається на ділянках із мак-
симальною потужністю підстилки. Частка великих за 
розмірами тіла видів достовірно не змінюється у градієнті 
потужності підстилки. Якісний склад фауни у варіантах із 
потужною підстилкою достовірно змінюється за рахунок 
зростання кількості видів турунів.  
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