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МІОКІНИ – ОДИН ІЗ КЛЮЧОВИХ ЕЛЕМЕНТІВ ВЗАЄМОДІЇ 
МІЖ СКЕЛЕТНИМИ М’ЯЗАМИ ТА ІНШИМИ СИСТЕМАМИ ОРГАНІЗМУ 

ЛЮДИНИ, НЕОБХІДНИХ ДЛЯ АДАПТАЦІЇ ДО ФІЗИЧНИХ НАВАНТАЖЕНЬ

Р. Тимочко-Волошин, В. Гащишин, Н. Параняк, В. Борецький, 
С. Решетило, Ю. Борецький*
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М’язова тканина становить значний відсоток маси тіла, а її метаболізм 
впливає практично на всі системи організму. Незважаючи на досить велику кількість 
фізіологічних спостережень, які підтверджували необхідність регулярних фізичних 
навантажень для збереження здоров’я, молекулярні механізми такого впливу довший 
час залишалися невстановленими. Дослідження останніх років підтвердили, що 
скелетні м›язи є ендокринним органом, який продукує широкий спектр біорегуляторів, 
синтез і екскреція котрих стимулюються під час фізичних навантажень. Багато 
факторів, які опосередковують метаболічні та фізіологічні реакції у м’язах та інших 
органах, були ідентифіковані й названі міокінами. Найбільш вивченими міокінами 
на сьогоднішній день є інтерлейкіни (IL- 6, LIF, IL-4, IL-7, IL-8, та IL-15), міостатин, 
міонектин (CTRP15), ірисин, фактор росту фібробластів 21 (FGF21), нейротрофічний 
фактор мозку (BDNF), інсуліноподібний фактор росту-1 (IGF-1), фолістатиноподіб-
ний білок-1 (FSTL-1), декорин і SPARC (остеонектин). Більшість міокінів здійсню-
ють свою дію через паракринні та/або аутокринні шляхи регуляції всередині м’язів, 
а багато з них також діють як ендокринні агенти – через лімфу і кров. Біологічна 
активність міокінів реалізується через модуляцію активності загальних глобальних 
регуляторних механізмів, таких як сигнальні каскади SMAD, p38/MAPK, Erk1/2 
MAPK, PI3K/Akt/GSK-3β, cAMP/Akt, AMPK-залежна регуляція, шлях передачі сигна-
лів JNK. Водночас міокіни задіяні у регуляції активності міогенних транскрипційних 
факторів MyoD, myf5, міогеніну та низки протеїнів, залучених у сенсингу і транспорті 
глюкози та жирних кислот. Міокіни відіграють одну з головних ролей у взаємодії між 
скелетними м’язами, печінкою, кістковою та жировою тканинами. Вони підвищують 
чутливість тканин до інсуліну та задіяні у регуляції важливих метаболічних процесів, 
таких як вуглеводний, білковий і ліпідний обміни. Міокіни відіграють значну роль у 
регуляції таких процесів як міогенез, остеогенез, термогенез, ліполіз, ріст і поділ клі-
тин м’язової та нервової  тканин, васкуляризація тощо. З огляду на те, що експресія 
міокінів індукується скороченням м’язів, вивчення їх дає змогу розкрити молекулярні 
механізми реалізації позитивних ефектів фізичних навантажень. Подальші 
дослідження міокінів і механізмів їхньої дії необхідні для розробки персоніфікованих 
програм і рекомендацій в ерготерапії, лікувальній фізичній культурі та лікарському 
контролі занять фізкультурою і спортом.

Ключові слова: міокіни, скелетні м’язи, фізичні навантаження, регуляція 
метаболізму, ерготерапія

Термін «екзеркіни» (від англ. exerkine) введено у 2016 р. [53]. Це поняття об’єднує 
різноманітні білки, пептиди, нуклеїнові кислоти, а в деяких випадках і низькомолекулярні 

mailto:yuriyboretsky@yahoo.com


Р. Тимочко-Волошин, В. Гащишин, Н. Параняк та ін. 
ISSN 0206-5657. Вісник Львівського університету. Серія біологічна. 2023. Випуск 884

метаболіти. Більшість клітин і тканин синтезують ці фактори: скелетні м’язи продукують 
міокіни, серце – кардіокіни, печінка – гепатокіни, біла жирова тканина – адипокіни, бура 
жирова тканина – батокіни, а нейрони – нейрокіни [13]. 

Екзеркіни розглядають як сигнальні молекули, що синтезуються і секретуються у 
відповідь на фізичні навантаження. Хоча користь від фізичних вправ для здоров’я добре 
відома, та молекулярні механізми, що лежать в основі цього позитивного ефекту, до 
останнього часу залишалися недостатньо вивченими. Проте, починаючи з 2000 р., кількість 
ідентифікованих сигнальних молекул, пов’язаних із виконанням фізичних вправ, суттєво 
збільшилася, що спонукало до дослідження механізмів їхньої дії. На сьогодні відомо, що 
екзеркіни задіяні у різноманітних механізмах, пов’язаних із регуляцією метаболізму, яка 
опосередкована фізіологічною комбінацією ендокринних, паракринних та/або аутокринних 
сигнальних шляхів [25, 53]. Ці дослідження зробили можливим використання екзеркінів 
(зокрема, міокінів) у клінічній практиці, фізичній реабілітації та ерготерапії для оцінки 
функціонального стану організму і профілактики низки захворювань [13]. Незважаючи 
на універсальність цих механізмів, під час створення програм фізичної реабілітації та 
ерготерапії необхідно практикувати індивідуальний підхід, враховуючи вік, стать і рівень 
фізичного розвитку пацієнта, адже від цих факторів залежить здатність толерувати фізичне 
навантаження. Це, у свою чергу, суттєво впливає на  синтез і секрецію екзеркінів, зокрема, 
міокінів [21]. У даному огляді проаналізовано відомості про найбільш вивчені міокіни, 
їхній вплив на метаболізм скелетних м’язів і організм людини загалом.

1. М’язи як ендокринний орган
Скелетні м’язи є високоадаптивною тканиною, здатною до значних змін маси, 

метаболізму, сили та витривалості у відповідь на повторюване фізичне навантаження. 
М’язи становлять близько 40 % загальної маси тіла і є одним із найпотужніших споживачів 
енергії, що, у свою чергу, потребує швидкого налаштування всіх систем організму через 
інтегральні регуляторні механізми. 

У другій половині ХХ ст. спостережено, що скорочення м’язів викликає секрецію 
речовин, які під час переливання крові стимулюють використання глюкози м’язами, котрі не 
скорочувались. У 1983 р. у крові добровольців виявлено пірогенну речовину з молекулярною 
масою 14 кДа, виділення якої стимулювали фізичні вправи. Пізніше цю речовину 
ідентифікували як IL-6. Розвиток досліджень сприяв появі гіпотези про те, що скелетні 
м’язи людини під час скорочення секретують ендогенні фактори, які є гормоноподібними 
регуляторами всього організму та можуть бути використані для опрацювання лікувальних 
і профілактичних програм [25]. Нещодавні дослідження виявили, що скелетні м’язи діють 
як секреторний орган, який може продукувати цитокіни й інші пептиди [45]. У 2003 р. 
введено термін «міокіни» й запропоновано: «Цитокіни, які виробляються і вивільняються 
м’язовими волокнами та діють на інші органи, слід класифікувати як міокіни» [46]. 

Міокіни регулюють метаболізм м’язової тканини аутокринно/паракринно, а під час 
інтенсивної продукції за ендокринним механізмом через лімфу та кров. Вважають, що міокі-
ни, які виділяються під час скорочення м’язів, відіграють основну роль у регуляції взаємодії 
між скелетними м’язами, печінкою, підшлунковою залозою та жировою тканиною [12, 45]. 

Аналіз культурального середовища показав, що культивовані м’язові волокна 
людини секретують 236 різних білків. Секрецію цих білків в організмі людини підтвердив 
аналіз біопсій із різних м’язів [43]. Ще 52 білки, які секретуються скелетними м’язами лю-
дини, ідентифіковано у 2013 р. Крім збільшення кількості потенційних міокінів, виявлено, 
що значна їхня частина задіяна в регуляції метаболізму не лише м’язової тканини, а й 
інших тканин організму [13, 21, 50, 51].
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Автор концепції міокінів B. K. Pedersen розглядає такі хвороби як цукровий діабет 2 
типу, серцево-судинні захворювання, рак молочної залози, деменцію та депресію як низку 
захворювань, пов’язаних із гіподинамією, а міокіни – як речовини, що захищають від цих 
захворювань [45]. Ключовим фактором експресії міокінів є фізичне навантаження, а їхній 
рівень багато в чому залежить від фізичної тренованості, кількості скелетної м’язової маси 
та її складу (співвідношення швидких і повільних волокон), від інтенсивності й тривалості 
фізичних навантажень [56].

Процес адаптації скелетних м’язів до фізичних навантажень передбачає підвищення 
в них вмісту глікогену, активності ферментів, що беруть участь у гліколізі та β-окисненні 
жирних кислот, а також чутливості жирової тканини до ліполізу, стимульованого адре-
наліном, і збільшення окиснення внутрішньом’язових триацилгліцеролів. Як наслідок – 
скелетні м’язи можуть активніше використовувати ліпіди як субстрат і менше залежати 
від рівня глюкози у плазмі крові під час виконання фізичних вправ [45]. На тканинному 
рівні процес адаптації проявляється гіпертрофією – збільшенням маси, об’єму та площі 
поперечного перерізу м’язів. Усі ці механізми потребують суттєвих змін у координованому 
перерозподілі постачання тканин і органів пластичними й енергетичними субстратами. За 
таких умов реалізація взаємодії м’язової тканини з іншими тканинами організму значною 
мірою реалізується саме через міокіни. 

Регулярна фізична активність зумовлює збільшення експресії фактора транскрипції 
PGC-1ɑ, що стимулює біогенез мітохондрій і ангіогенез у робочих м’язах, а також 
збільшення частки волокон повільного типу й розвитку витривалості загалом. Таким чи-
ном, PGC-1ɑ координує ремоделювання м’язів, що обумовлене виконанням фізичних вправ 
[56]. Крім фактора транскрипції PGC-1ɑ, васкуляризації сприяє IL-8, який діє локально як 
ангіогенний фактор в ендотеліальних клітинах капілярів (шляхом зв’язування з рецептором 
CXCR2) скелетних м’язів під час виконання вправ на концентричне скорочення [17]. 
Проте найважливіша роль у процесах ангіогенезу поперечносмугастих м’язів належить 
факторові росту ендотелію судин (VEGF). Встановлено, що рівень VEGF в інтерстиції 
скелетних м’язів помітно зростає після інтенсивних періодичних тренувань, а отже, VEGF 
також є міокіном, який локально регулює ангіогенез і кровопостачання м’язової тканини 
[29, 56]. На відміну від інших тканин, у поперечносмугастій м’язовій тканині виявлено 
альтернативну HIF-1α-незалежну регуляцію транскрипції VEGF, опосередковану PGC-
1α [5]. Посилювати експресію VEGF можуть і поляризовані лактатом М2-макрофаги, які 
стимулюють ще й процеси регенерації м’язової тканини [1, 61].  

Після мікропошкоджень м’язів міосателітоцити (стовбурові клітини м’язів) 
активуються, диференціюються і зливаються з м’язовими волокнами, що забезпечує 
регенерацію м’язової тканини [23, 36]. В індукції проліферації стовбурових клітин 
м’язів значну роль відіграє міокін LIF (інгібуючий фактор лейкемії) [8]. Активовані 
міосателітоцити можуть експресувати міогенні фактори, включаючи MyoD, міогенін 
і міостатин. Міостатин як міокін «зворотної» дії пригнічує експресію МyoD і міогеніну 
[52], але рівень його значно знижується після виконання аеробних фізичних навантажень 
(фізичне навантаження помірної потужності) чи виконання силових вправ [56], що сприяє 
процесам регенерації м’язів.

2. Міокіни як сигнальні молекули
Регулярне виконання фізичних вправ супроводжується вивільненням міокінів, 

які контролюють гіпертрофію і ремоделювання (як адаптивну реакцію на фізичне 
навантаження) – збільшення маси та площі поперечного перерізу скелетних м’язів – IL-4, 
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IL-6, IL-7, IL-15, LIF, міостатин [8, 36, 45]. Ці ефекти міокінів пояснюються додатковою 
активацією сигнального шляху mTOR як регулятора клітинного росту і синтезу білків та 
PGC-1α – головного регулятора окисного метаболізму м’язової тканини [36, 56]. 

Останніми роками з’ясовано, що клітини м’язів здатні секретувати кілька сотень 
міо кінів. До теперішнього часу описано потенційних 650 міокінів, але тільки близько 5 % 
із них є дослідженими. Вивчення ролі міокінів забезпечує розуміння молекулярних меха-
нізмів, що лежать в основі перехресного обміну сигнальними молекулами та метаболітами 
між м’язами й печінкою, а також м’язами і жировою тканиною у процесі м’язової активності 
[59]. Число речовин, які різні автори вважають міокінами, продовжує зростати. Хоча немає 
чіткої класифікації,  серед міокінів виділяють кілька груп, зокрема, інтерлейкіни. 

Інтерлейкіни – це група цитокінів, які синтезуються в основному лейкоцитами, 
фагоцитами та деякими іншими клітинами. Волокна скелетних м’язів також експресують 
і секретують їх під час і після тренування [12, 56]. На молекулярну масу, біологічну 
активність і швидкість деградації інтерлейкінів суттєво впливає інтенсивність їхнього 
глікозилювання. 

Інтерлейкін-6 (IL-6) спочатку описали як прозапальний цитокін, але згодом виявили 
і його протизапальні властивості. Вперше у 2003 р. IL-6 описано як «фактор фізичного 
навантаження» – міокін [46]. Пізніше виявилося, що й інші інтерлейкіни (IL-4, IL-7, IL-8, 
IL-15) також є міокінами [34, 56].

Експресія IL-6 суттєво індукується у скелетних м’язах силовими вправами і 
залежить від інтенсивності й тривалості фізичних навантажень. IL-6 продукується у 
неактивному стані як білок-попередник, що складається з 212 амінокислотних залишків. 
Після видалення сигнальної послідовності розміром 28 амінокислотних залишків зрілий 
поліпептид (184 амінокислотних залишки) підлягає глікозилюванню. У скелетних м’язах 
IL-6 передає сигнал через гомодимер gp130Rβ/IL-6Rα, що зумовлює активацію AMPK і/
або фосфатидилінозитол-3-кінази (PI3K), а згодом – збільшення поглинання глюкози й 
окиснення жирних кислот [20, 56].

IL-6 позитивно впливає на проліферативну здатність м’язових стовбурових клітин. 
Ця дія IL-6 пов’язана зі стимуляцією гіпертрофічного росту м’язів і міогенезу через регуля-
цію проліферативної здатності м’язових стовбурових клітин. Функціональні дослідження 
виявили, що IL-6 також сприяє регенерації м’язів після травми, і це може включати анало-
гічний стимулюючий ефект на проліферацію сателітоцитів. Зниження рівня IL-6 зменшує 
проліферацію сателітних клітин. Важливо відзначити, що ці позитивні ефекти зазвичай є 
відносно короткотривалими, що пояснюється коротким терміном півжиття IL-6 [40, 58]. 

До родини цитокінів IL-6 належить і LIF (інгібуючий фактор лейкемії), який 
складається зі 180 амінокислотних залишків. LIF найчастіше експресується міоцитами 
скелетних м’язів у відповідь на силові фізичні вправи і діє локально – у межах м’язової 
тканини. LIF бере участь у процесах регенерації та гіпертрофії м’язів, стимулюючи 
проліферацію міосателітоцитів. Дія LIF у скелетних м’язах реалізується через сигнальні 
шляхи PI3K, Akt і mTor та супроводжується підвищеним поглинанням глюкози  [8, 20, 26, 
45].

Інтерлейкін-4 (IL-4) було описано як протизапальний, типовий за структурою 
цитокін. У 2007 р. встановлено, що його синтез індукується силовими навантаженнями 
[48]. IL-4 сприяє диференціації стовбурових клітин м’язів шляхом посилення експресії 
специфічних для міоцитів маркерів, факторів транскрипції та кіназ, необхідних для різних 
стадій біогенезу. Після початкового злиття міобластів з утворенням міотрубок він діє як 
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фактор рекрутингу міобластів, що призводить до локального збільшення кількості ядер 
і збільшення розміру міотрубок. Також IL-4 може опосередковувати злиття міобластів 
шляхом збільшення експресії факторів клітинної адгезії [12, 26, 35]. Крім того, IL-4 може 
підвищувати поглинання глюкози, впливаючи на транслокацію транспортера глюкози 
4 (GLUT4) і посилюючи інсулін-опосередковане сигналізування як у міобластах, так і в 
міоцитах [11]. 

Експресія IL-7 у скелетних м’язах у стані спокою збільшується з адаптацією 
до тренування. IL-7 збільшує міграцію міосателітоцитів, тоді як їхня проліферація 
залишається незмінною [24]. 

IL-8 – хемоатрактантний цитокін, активна форма якого утворюється шляхом 
процесингу білка-попередника, що належить до родини CXC хемокінів. Водночас IL-8 
є міокіном – його експресія у м’язах зростає під час і після аеробних фізичних вправ. 
Низький вміст глікогену в м’язах перед тренуванням призводить до більш високих рівнів 
транскриптів IL-8 після тренування [10]. IL-8 діє як ангіогенний фактор та задіяний 
у низці регуляторних механізмів, що стимулюють гіпертрофію скелетних м’язів. IL-8 
впливає на клітини скелетних м’язів подібно до IGF-I і може розглядатись як потужний 
антикатаболітний фактор для скелетних м’язів [39]. 

IL-15 є найбільш високоекспресованим із усіх міокінів, що належать до родини 
інтерлейкінів. Рівень мРНК IL-15 є вищим у скелетних м’язах, де переважають волокна 
типу II [42]. Цей міокін стимулює синтез певних білків (наприклад, важкого ланцюга 
міозину) та пригнічує деградацію білків [49]. IL-15 впливає на повністю диференційовані 
міоцити і не стимулює проліферації або диференціювання скелетних міобластів [18]. IL-
15 стимулює поглинання глюкози. Відіграє певну роль у зменшенні маси жирової тканини, 
пригнічуючи диференціацію преадипоцитів, стимулюючи ліполіз, пригнічуючи ліпогенез і 
стимулюючи секрецію адипонектину. Надекспресія IL-15 у м’язовій тканині призводить до 
значного зменшення вмісту жиру в організмі та збільшення вмісту мінеральних речовин у 
кістках, без помітного впливу на м’язову масу тіла чи на рівні інших цитокінів [49].

Міостатин (GDF8) належить до родини трансформуючих факторів росту TGF-β 
[38]. Активний міостатин складається з двох однакових субодиниць завдовжки 109 аміно-
кислотних залишків. У м’язовій тканині міостатин інгібує кіназу Akt і стимулює убіквітин-
залежний протеоліз [20, 55].

Делеція гена міостатину у мишей призводить до значної гіпертрофії та гіперплазії 
м’язових волокон [38]. Міостатин зв’язується з рецептором B активіну II типу (ActRIIB), 
який активує сигнальний каскад SMAD шляхом фосфорилювання SMAD2/3 із подальшою 
транслокацією їх у ядро. Міостатин також активує передачу сигналів p38/MAPK, імовірно, 
через взаємодію з ActRIIB, шлях Erk1/2 MAPK через Ras, шлях PI3K/Akt/GSK-3β і 
шлях передачі сигналів JNK, загалом вказуючи на те, що міостатин може діяти на різні 
внутрішньоклітинні регулятори [15]. Міостатин негативно впливає на диференціювання 
міобластів скелетної мускулатури у м’язові волокна (міоцити) за допомогою пригнічення 
активності міогенних транскрипційних факторів MyoD, myf5 та міогеніну [19, 34].  

Декорин – це білок із молекулярною масою 90-140 кДа, що належить до родини 
багатих на лейцин протеогліканів. Ген декорину (DCN) у людей міститься у 12-й хромосо-
мі;  він містить вісім екзонів і дуже великі інтрони [14]. Декорин бере участь в утворенні 
ниток колагену та формуванні міжклітинного середовища. Також декорин діє як антагоніст 
міостатину, стимулює проліферацію та диференціювання міобластів [20, 31]. У людей 
експресія гена декорину та його рівень у сироватці підвищуються як після одноразового 

https://en.wikipedia.org/wiki/AKT
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фізичного навантаження, так і після регулярних тренувань [32]. Відомо також, що 
декорин збільшує експресію фолістатину – ще одного регулятора росту скелетних м’язів. 
Фолістатин безпосередньо зв’язує міостатин, блокуючи його активність. У досліджен-
нях in vitro встановлено, що декорин разом із фолістатином зменшують фіброз скелетних 
м’язів і сприяють спеціалізації м’язових волокон [62]. 

Ірисин (від імені древньогрецької богині Iris) – поліпептид, який складається зі 112 
амінокислотних залишків. Ірисин утворюється шляхом розщеплення мембранного білка 
FNDC5 (Fibronectin type III domain-containing protein 5) розміром 212 амінокислотних за-
лишків. Виконання інтенсивних фізичних навантажень стимулює збільшення експресії 
цього білка, що опосередковується PGC-1ɑ [6, 47, 56].

Найважливішою мішенню ірисину є біла жирова тканина. Ірисин стимулює 
її «потемніння» («browning»), що пов’язане зі збільшенням кількості мітохондрій і 
швидкості окисних процесів, а також із посиленням термогенезу. Ці ефекти зумовлюють 
зниження маси тіла (за рахунок ліполізу й інгібування ліпогенезу) і підвищення чутливості 
тканин до інсуліну. У скелетних м’язах ірисин стимулює транспорт глюкози у міоцити 
й окиснення жирних кислот. Мехaнізм активації поглинання глюкози реалізується через 
фосфорилювання AMPK та індукцію транслокації GLUT4 в мембрани клітин [6, 37, 47].

Фактор росту фібробластів 21 (FGF-21) – білок, що складається з 209 амінокислотних 
залишків і належить до родини факторів росту фібробластів (FGF). Експресія FGF-21 у 
скелетних м’язах посилюється внаслідок активації сигнального шляху PI3K/Akt1, а також 
під впливом інсуліну. Akt1 – серин/треонін-протеїнкіназа 1, яка активується різними по-
заклітинними стимулами за допомогою фосфатидилінозитол-3-кінази (PI3K). Міогенна 
Akt-сигналізація вмикається переважно силовими тренуваннями, що призводить до рос-
ту м’язових волокон типу IIb (швидких/гліколітичних) [28, 33]. З іншого боку, FGF21 
може бути і стрес-індукованим міокіном. Надекспресія FGF21 у м’язах (наприклад, під 
час голодування, за інших патологічних станів) може призвести до автофагії та втрати 
м’язової маси [33, 56].  

Основними функціями FGF-21 є модуляція клітинної проліферації, рос-
ту і диференціювання, а також регуляція системного метаболізму глюкози та ліпідів. 
Експресується FGF-21 більшою мірою в печінці, підшлунковій залозі, білій жировій тка-
нині, а також у м’язах. FGF-21 стимулює поглинання глюкози, сприяє транскрипції тран-
спортера глюкози GLUT1 (інсулінонезалежно), пригнічує ліполіз, стимулює катаболізм 
ліпопротеїнів і «потемніння» білої жирової тканини, бере участь у регуляції м’язової маси 
[28, 56].

Міонектин (CTRP15) – білок, який складається з 340 амінокислотних залишків і 
належить до родини C1q/TNF-споріднених білків. Міонектин експресується та секре-
тується скелетними м’язами у відповідь на метаболічні зміни (фізичні навантаження, 
голодування, ожиріння тощо). Експресія міонектину різко зростає за підвищення рівня 
внутрішньоклітинного сАМР та/або кальцію [57].

Міонектин стимулює поглинання глюкози клітинами й окиснення жирних кислот, 
індукуючи фосфорилювання AMPK і збільшення кількості GLUT4 на клітинній поверх-
ні. Цей міокін опосередковує перехресні зв’язки між скелетними м’язами та іншими ме-
таболічно важливими тканинами – сприяє поглинанню жирних кислот адипоцитами і 
гепатоцитами за допомогою транскрипційної регуляції генів CD36, Cav1 і Fabp1/Fabp4 
[51, 57]. Секреція міонектину, стимульована виконанням  фізичних навантажень на 
витривалість, виявляє ще й кардіопротекторну дію за ішемічного пошкодження серця, 
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пригнічуючи апоптоз кардіоміоцитів і запальну реакцію макрофагів через сфінгозин-1-
фосфат-залежну активацію шляху cAMP/Akt [44].

Нейротрофічний фактор головного мозку (BDNF) – білок, який складається з 247 
амінокислотних залишків і є представником родини нейротрофінів. Експресується в 
основному в головному мозку та скелетних м’язах. Збільшення рівня BDNF у скелетних 
м’язах за фізичних навантажень сприяє посиленню окиснення ліпідів шляхом активації 
AMPK і ацетил-КоА-карбоксилази. Як міокін локальної дії, окрім впливу на метаболічний 
профіль м’язів, BDNF активує міосателітоцити і сприяє регенерації скелетних м’язів [1, 
20, 54, 60]. Підвищена експресія BDNF сприяє збільшенню кількості волокон типу ІІb у 
м’язах і навпаки – зниження рівня BDNF викликає збільшення частки більш потужних 
волокон типу ІІх і структурно-функціональне ремоделювання нервово-м’язового 
синапсу [16].

FSTL1 (Follistatin-like 1) – глікопротеїн із молекулярною масою 45–55 кДа, який 
належить до родини фолістатинів. Секретується в основному скелетними м’язами, 
міокардом і жировою тканиною [27, 51]. На рівні регуляції метаболізму м’язової тканини 
збільшення експресії FSTL1 приводить до посилення поглинання глюкози шляхом актива-
ції АМРК [3]. Збільшення експресії FSTL1 після аеробних фізичних навантажень сприяє  
його секреції у кров. В ішемізованих тканинах FSTL1 сприяє реваскуляризації (посилюю-
чи диференціацію, міграцію та зменшуючи апоптоз ендотеліальних клітин) через актива-
цію Akt-eNOS-шляху [27, 51]. 

Інсуліноподібний фактор росту 1 (IGF-1) – білок завдовжки 195 амінокислотних 
залишків, який в основному синтезується в печінці та діє на численні тканини-мішені, 
включаючи скелетні м’язи і кістки [20, 34]. Також IGF-1 значною мірою експресується 
у м’язах, тому належить до міокінів. Це важливий фактор росту м’язів, що бере участь у 
розвитку гіпертрофії м’язових волокон і має важливий остеогенний ефект, сприяючи роз-
витку та збереженню кісток [20, 22]. IGF-1 зв’язується з рецептором IGF-1 (IGF-1R), що 
призводить до послідовної активації сигнальних шляхів MAPK/Erk і PI3K/Akt/mTOR з 
подальшою індукцією клітинної проліферації та інгібуванням апоптозу. IGF-1 і активація 
сигнального шляху через IGF-1R необхідні для проліферації та диференціювання остео-
бластів і остеокластів, правильної ендохондральної осифікації та підтримки гомеостазу 
кісток [20, 41].  

SPARC (Secreted protein acidic and cysteine rich, остеонектин) – це секреторний 
глікопротеїн молекулярною масою 43 кДа, який кодується однойменним геном, розміщеним 
у людей на короткому плечі 5-ї хромосоми. SPARC спочатку був ідентифікований у 
кістковій тканині, де він сприяє мінералізації колагену в остеобластах [7, 20]. SPARC та-
кож міститься у м’язовій тканині, а його секреція збільшується після регулярних сило-
вих і аеробних вправ. Вміст SPARC збільшується під час росту і регенерації м›язів [22, 
34]. Вважається, що він взаємодіє з актином у процесах ремоделювання міжклітинного 
матриксу та модуляції контактів клітина–клітина та/або клітина–матрикс [4, 30]. Крім цьо-
го, безпосередньо взаємодіючи з AMPK, SPARC бере участь у регулюванні метаболізму 
глюкози, а через активацію механізму Wnt-β-катенін посилює остеобластогенез і пригнічує 
адипогенез [4, 26].

Більшість ідентифікованих міокінів і діють у поперечносмугастій м’язовій тканині, 
і впливають на метаболізм інших тканин, модулюючи активність загальних регуляторних 
механізмів (див. таблицю). 
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Сигнальні шляхи та фізіологічні ефекти деяких міокінів

Назва 
міокіну

Сигнальні шляхи, 
в яких задіяний 

міокін

Молекулярні процеси, 
які регулює міокін Фізіологічні ефекти

IL-6 gp130-PI3K,Akt, 
STAT3, MAPK

Регуляція проліферації 
міосателітоцитів; регуляція поглинання 
глюкози й окиснення жирних кислот, 
стимуляція синтезу білків

Регуляція запальних процесів 
у організмі. Фізіологічна 
регенерація м’язової тканини. 
Пришвидшений розпад 
підшкірного жиру

LIF PI3K, Akt, STAT3, 
mTor

Стимуляція поглинання глюкози та 
синтезу білків; регуляція проліферації 
міосателітоцитів

Фізіологічна регенерація та/
або гіпертрофія м’язової 
тканини

IL-4 p38 MAPK
Fyn/PI3K 
Rac/Cdc42
STAT6, ERK

Регуляція процесів запалення; регуля-
ція диференціації стовбурових клітин 
м’язів; регуляція поглинання глюкози. 
Посилення інсулін-опосередкованого 
сигналізування  

Фізіологічна регенерація 
м’язової тканини

IL-7 gp120 MAPK

ERK/MAPK
NF-κB/MAPK

Регуляція процесів запалення;
посилення міграції міосателітоцитів

Фізіологічна регенерація 
м’язової тканини й адекватне 
ремоделювання кісткової 
тканини

IL-8 CXCR2/PI3K/Akt Регуляція процесів запалення, погли-
нання глюкози й окиснення жирних 
кислот; регуляція остеокластогенезу; 
стимуляція ендотеліальних клітин 
капілярів м’язів

Фізіологічна регенерація 
м’язової тканини й адекватне 
ремоделювання кісткової 
тканини

IL-15 JAK1, JAK3, 
STAT3, STAT5

Регуляція процесів запалення.
Регуляція поглинання глюкози й 
окиснення жирних кислот; регуляція 
остеокластогенезу 

Гіпертрофія м’язової тканини 
та ремоделювання кісткової 
тканини. Регуляція активації 
імунної системи

GDF8 SMAD, p38/
MAPK, Erk1/2 
MAPK, PI3K/Akt/
GSK-3β і JNK

Інгібує кіназу Akt і стимулює 
убіквітин-залежний протеоліз. 
Пригнічує активацію міосателітоцитів, 
проліферацію міобластів і гіпертрофію 
міофібрил. Інгібує засвоєння глюкози

Пригнічення росту м’язів 
і ремоделювання кісток. 
Зниження ожиріння та вища 
резистентність до інсуліну

Декорин TGF-β1 Сприяє мінералізації остеобластів 
шляхом зв›язування колагену I типу. 
Збільшує експресію фолістатину. 
Регулює активність TGF-β1. Регулює 
клітинний цикл

Фізіологічна регенерація 
м’язової тканини та  змен-
шення фіброзу скелетних 
м’язів; пришвидшення 
спеціалізації м’язових 
волокон

Ірисин AMPK Регуляція поглинання глюкози й 
окиснення жирних кислот; стимуляція 
ліполізу та інгібування ліпогенезу

Зниження маси тіла (за 
рахунок жирової тканини); 
збільшення інтенсивності 
окисних процесів у білій 
жировій тканині

FGF-21 PI3K/Akt1 Регуляція поглинання глюкози, 
пригнічення ліполізу, стимуляція 
катаболізму ліпопротеїнів; стимуляція 
окиснення жирних кислот і 
глюконеогенезу в печінці 

Адекватний ріст скелетних 
м’язів і спеціалізація м’язових 
волокон.
Додаткова регуляція 
метаболізму печінки

https://en.wikipedia.org/wiki/AKT
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CTRP15 AMPK; 
cAMP/Akt

Регуляція поглинання глюкози й 
окислення жирних кислот; стимуля ція 
поглинання жирних кислот адипоци-
тами і гепатоцитами; регуляція процесів 
запалення й апоптозу в міокарді

Регуляція метаболізму м’язів; 
кардіопротекторна дія

FSTL1 АМРК, 
Akt-eNOS

Регуляція поглинання глюкози; сти му-
ляція диференціації, міграції та змен-
шення апоптозу ендотеліальних клітин

Покращення  
реваскуляризації 
ішемізованих тканин

BDNF AMPK Посилення окиснення ліпідів; активація 
міосателітоцитів

Регуляція метаболізму та 
ре ге нерації м’язів; участь 
у спеціалізації м’язових 
волокон

IGF-1 MAPK/Erk, 
PI3K/Akt/mTOR

Необхідний для проліферації та ди фе-
рен ціювання остеобластів і остеокластів, 
правильної ендохондральної осифікації 
та підтримки гомеостазу кісток 

Розвиток гіпертрофії 
м’язових волокон. Розвиток і 
збереження кісток 

SPARC AMPK, Wnt-β-
катенін-залежний 
шлях

Пригнічує адипогенез і регулює 
поглинання глюкози 

Ремоделювання м’язової 
тканини, адекватна 
мінералізація кісток.
Запобігання ожирінню

Отож міокіни забезпечують активний взаємозв’язок між м’язовою, жировою і кіст-
ковою тканинами, серцево-судинною системою, печінкою, підшлунковою залозою, голо-
вним мозком, а також беруть участь у системній регуляції процесів ліполізу, глюконеогене-
зу, в секреції інсуліну, термогенезу й інших життєво важливих ланок метаболізму.

Важливість регулярних фізичних вправ для запобігання та лікування хронічних 
і дегенеративних захворювань є загальновизнаною. Серед широкого переліку цих 
захворювань особливої уваги потребують діабет 2 типу, ожиріння, серцево-судинні, 
респіраторні, онкологічні захворювання та вікові зміни людського організму [9, 20, 34, 45, 
57]. Навіть порівняно короткі періоди без фізичної активності пов’язані з метаболічними 
змінами в організмі (зниження чутливості до інсуліну, порушення обміну ліпідів, втрата 
м’язової маси та накопичення вісцеральної жирової тканини тощо). 

Хоч терміни «вправи» і «фізична активність» зазвичай вживають як синоніми, фізичні 
вправи необхідно розглядати як свідомо виконувані аеробні, силові або високоінтенсивні 
інтервальні тренування. Водночас фізична активність включає фізичні вправи, а також 
звичайну професійну та/або домашню діяльність. У США офіційні рекомендації щодо 
фізичної активності вперше опубліковано в 1995 р. Кожному дорослому американцю 
рекомендували принаймні 30 хвилин фізичної активності помірної інтенсивності в усі дні 
тижня. Згодом ці рекомендації вдосконалили. У 2020 р. Всесвітня організація охорони 
здоров’я рекомендувала для всіх дорослих 150–300 хвилин помірної фізичної активності 
або 75–150 хвилин високоінтенсивних тренувань чи еквівалентної комбінації фізичної 
активності помірної інтенсивності й високої інтенсивності на тиждень [13]. 

Молекулярно-біологічні дослідження м’язової тканини довели, що поряд із 
основними функціями м’язи є важливим ендокринним органом, який може продукувати 
і секретувати сигнальні молекули – міокіни. Саме міокіни забезпечують тонку регуляцію 
взаємодії між скелетними м’язами та різними органами і тканинами. Доведено, що 
ключовим фактором експресії міокінів є фізичне навантаження, а їхній рівень багато в 
чому залежить від фізичної тренованості, кількості скелетної м’язової маси та її складу 
(співвідношення швидких і повільних волокон), від інтенсивності і тривалості фізичних 
навантажень.

Закінчення таблиці
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Нещодавні дослідження виявили, що міокіни регулюють системний гомеостаз глю-
кози та метаболізм ліпідів, підвищують чутливість до інсуліну й індукують «потемніння» 
білої жирової тканини [6, 49]. Окрім впливу на жирову тканину, міокіни також відіграють 
важливу роль у покращенні функції мозку [12, 60], стимулюванні диференціації остеоблас-
тів [2], запобіганні окиснювальному стресу [37, 47], а також у контролі артеріального тиску 
та серцевого ритму [9, 12]. З огляду на те, що продукція і секреція міокінів стимулюються 
скороченням м’язів, вивчення їхньої біологічної активності та взаємодії з регуляторними 
системами організму розкриває молекулярні механізми реалізації позитивних ефектів 
фізичної активності на здоров’я людини.
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MYOKINES ARE ONE OF THE KEY ELEMENTS OF INTERACTION 
BETWEEN SKELETAL MUSCLES AND OTHER SYSTEMS OF HUMAN BODY 

NECESSARY FOR ADAPTATION TO PHYSICAL LOADS

R. Tymochko-Voloshyn, V. Hashchyshyn, N. Paraniak, V. Boretsky,  
S. Reshetylo, Y. Boretsky 

Ivan Boberskyi Lviv State University of Physical Culture 
11, Kostiushko St., Lviv79000, Ukraine 

e-mail: yuriyboretsky@yahoo.com

Muscle tissue makes up a significant percentage of body weight, and its metabo-
lism affects almost all body systems. Despite a sufficiently large number of physiological 
observations that confirmed the need for regular physical activity to maintain health, the 
molecular mechanisms of such an effect remained unestablished for a long time. Results of 
recent research confirmed that skeletal muscles are an endocrine organ that produces a wide 
range of bioregulators, which synthesis and excretion are stimulated during exercise. At 
present, many of these factors that mediate metabolic and physiological responses in mus-
cles and other organs have been identified and named myokines. To date the most studied 
myokines are: interleukins (IL-6, LIF, IL-4, IL-7, IL-8, and IL-15), myostatin, myonectin 
(CTRP15), irisin, fibroblast growth factor 21 (FGF21), brain-derived neurotrophic factor 
(BDNF), insulin-like growth factor-1 (IGF-1), follistatin-like protein-1 (FSTL-1), decorin 
and SPARC (osteonectin). Most of the myokines exert their effects through paracrine and/
or autocrine pathways within muscles, and many of them also act as endocrine agents – via 
lymph and blood. The biological activity of myokines is realized via modulation of the 
activity of general global regulatory mechanisms, such as the SMAD signaling cascade, 
p38/MAPK, Erk1/2 MAPK, PI3K/Akt/GSK-3β, cAMP/Akt, AMPK-dependent regulation, 
and JNK signaling pathway. At the same time, myokines are involved in the regulation of 
the activity of the myogenic transcription factors MyoD, myf5, myogenin and a number of 
proteins involved in the sensing and transport of glucose and fatty acids. Myokines play one 
of the main roles in the interaction between skeletal muscles, liver, bone and adipose tissues. 
They increase tissues sensitivity to insulin and are involved in the regulation of important 
metabolic processes such as carbohydrate, protein and lipid metabolism. Myokines play 
a significant role in the regulation of myogenesis, osteogenesis, thermogenesis, lipolysis, 
growth and division of muscle and nerve tissue cells, vascularization, etc. Given the fact 
that the expression of myokines is induced by muscle contraction, their study allows us to 
reveal the molecular mechanisms realizing the positive effects of physical exertion. Further 
studies of myokines and their mechanisms of action are necessary for the development of 
personalized recommendations for the physical activity of people with metabolic diseases 
in rehabilitation, physical therapy, medical supervision of physical education and sports.

Keywords: myokines, skeletal muscles, physical load, metabolism regulation, 
ergotherapy
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ШТАМ АКТИНОМІЦЕТІВ STREPTOMYCES SP. JE 1-93, 
ПРОДУЦЕНТ АНТИФУНГАЛЬНИХ АНТИБІОТИКІВ

С. Тістечок, В. Федоренко, О. Громико*

Львівський національний університет імені Івана Франка 
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Скринінг нових природних біологічно активних сполук є однією з ефективних 
стратегій формування портфелю платформ для розробки нових хіміопрепаратів 
у боротьбі з мультирезистентними штамами мікроорганізмів. Актиноміцети є 
надзвичайно плодовитим джерелом структурно різноманітних вторинних метаболітів, 
значна частина яких має фармацевтичне чи біотехнологічне значення. Серед них варто 
відзначити рід Streptomyces, який продукує близько 55 % усіх відомих антибіотиків 
природного походження. Проте через значне повторне відкриття вже відомих 
сполук, особливо серед актиноміцетів, швидкість відкриття нових антибіотиків 
значно сповільнилося. На сьогодні виникає дедалі більший інтерес до скринінгу 
біоактивних сполук із малодосліджених та екстремальних середовищ існування. 
У цьому дослідженні ми демонструємо філогенетичну характеристику, біологічну 
активність і дереплікацію вторинних метаболітів ізоляту Je 1-93, виділеного з 
ризосферного ґрунту ялівцю високого (Juniperus excelsa М. Bieb.). За аналізом 
нуклеотидної послідовності гена 16S рРНК ізолят Je 1-93 афілійовано до роду Strep-
tomyces, при цьому найбільша спорідненість виявлена зі штамом S. hydrogenans CA04 
(100 % ідентичність). Аналіз антимікробної активності цього штаму продемонстрував 
його сильну антифунгальну дію проти референтного штаму Candida albicans ATCC 
885-653, а також полірезистентного штаму C. albicans №12, стійкого до ністатину, 
амфотерицину В, клотримазолу, ітраконазолу, кетоконазолу та флуконазолу. Щоб 
визначити сполуки, котрі, ймовірно, забезпечують антифунгальну активність, ми 
здійснили дереплікативний аналіз вторинних метаболітів, які продукує штам Strep-
tomyces sp. Je 1-93. Щоб полегшити дереплікацію, отримані екстракти вторинних 
метаболітів розділяли, застосовуючи ексклюзійну хроматографію на колонці, 
наповненій сефадексом LH-20. Метанол використовували як рухому фазу. В результаті 
дереплікативного аналізу в базі даних природних сполук (Dictionary of Natural Products), 
серед вторинних метаболітів у екстракті Je 1-93 виявлено антибіотики антиміцини, які 
з великою імовірністю забезпечують антифунгальну активність цього штаму. 

Ключові слова: Streptomyces, антифунгальна активність, філогенетичний 
аналіз, антиміцини, ризосферні мікроорганізми

Значне та часто неконтрольоване використання антибіотичних препаратів у 
боротьбі з інфекціями призвело до розвитку множинної резистентності у патогенних 
мікроорганізмів до наявних препаратів [22]. Це зумовлює потребу в постійному скринінгу 
нових природних біологічно активних речовин з антибіотичною активністю, включаючи 
скринінг нових продуцентів уже відомих сполук, які в біотехнологічному аспекті можуть 
бути ефективнішими, порівняно з існуючими. Актиноміцети широко розповсюджені у 
природі, характеризуються високим вмістом G+C у своїх геномах і є одними з ключових 
джерел біологічно активних природних сполук, насамперед антибіотиків [2]. Вони 
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виробляють більше 70 % усіх відомих антибіотиків природного походження, особливо 
рід Streptomyces, на який припадає 55 % усіх відомих антибіотичних сполук. Більшість 
хіміотерапевтичних препаратів, які використовують нині у клінічній практиці, розроблено 
на основі природних продуктів стрептоміцетного походження [4]. 

Протягом «золотого віку» антибіотиків, який тривав з 1940-х до 1960-х років, 
відкрито найпоширеніші й до сьогодні сполуки та виділено штами-продуценти. Однак 
тепер відкриття та впровадження в клінічну практику нових антибіотиків значно 
сповільнилося. Це можна пояснити значним повторним відкриттям уже відомих сполук, 
переважно синтезованих актиноміцетами [5]. Однією зі стратегій для вирішення цієї 
проблеми є скринінг продуцентів у нових недостатньо вивчених або екстремальних 
середовищах існування. Одним із таких середовищ існування є Кримський півострів. 
Попередні дослідження авторського колективу довели, що біотопи Кримського півострова є 
надзвичайно продуктивним джерелом нових біоактивних речовин мікробного походження. 
Виділені нові природні антибіотики олеокеран, олеоміцини А і В, рубіміцинон А виявляють 
антибактерійну (здебільшого проти грампозитивних бактерій), фунгіцидну і цитотоксичну 
дію [11, 12, 14]. Продуценти цих сполук – стрептоміцети, ізольовані з ризосфери рослин, 
інтродукованих на території Нікітського ботанічного саду (Україна, АР Крим, селище 
Нікіта). Крім того, продуцентів нових сполук, таких як юніперолід А, леополінова кислота 
(розглядається як потенційний агент у боротьбі з SARS CoV-2 [10]) виявлено серед 
стрептоміцетів ризосфери Juniperus excelsa Bieb. у підніжжі г. Кішка (південне узбережжя, 
п-ів Крим) [13–15]. Також у ризосфері цієї рослини виявлено продуценти антибіотиків 
лідикаміцинів, десертоміцину А, канханаміцину А, бутилциклогептилпродигіозин, 
спектинабілін, для яких описані антибактеріальна, антифунгальна, протималярійна та інші 
активності [1, 20].

У цьому дослідженні ми продовжуємо характеризувати властивості природних 
ізолятів актиноміцетів, виділених із ризосфери J. excelsa, а саме штаму актиноміцетів Strep-
tomyces sp. Je 1-93, який виявляє високий рівень антифунгальної дії щодо референтного та 
полірезистентного штамів C. albicans. 

Матеріали та методи
Штами й умови вирощування. У роботі використано актиноміцетний ізолят Je 1-93, 

виділений із ризосферного ґрунту J. excelsa, зібраного біля підніжжя г. Кішка (південне 
узбережжя Криму) (GPS: N 44°24–02.07” E 33° 59–32.96”). Цей штам виділено шляхом 
прямого посіву водних суспензій ґрунту на агаризоване HVA середовище [24]. Тест-
культури Bacillus subtilis ATCC31324, Staphylococcus aureus ATCC25923, Escherichia coli 
ATCC 25922, Pseudomonas aeruginosa ATCC 9027, Klebsiella pneumonia ATCC 13883, 
Proteus vulgaris ATCC 29905, Candida albicans ATCC 885-653 та штам C. albicans №12 
використовували для визначення антимікробних активностей. Ізолят Je 1-93 (колекційний 
номер Lv 239) і тест-культури зберігається в Колекції культур мікроорганізмів – 
продуцентів антибіотиків Львівського національного університету імені Івана Франка. 

Штам Je 1–93 вирощували у стандартних умовах [6], використовуючи середовище з 
манітом і соєвим борошном (МС) (20,0 г/л соєвого борошна, 20,0 г/л D-маніт, 2,00 г/л агар; 
pH 7,2), вівсяне середовице (ВС) (20,0 г/л вівсяне толокно, 20,0 г/л агару; рН 7,2). Рідкий 
триптон-соєвий бульйон (TSB, Sigma-Aldrich) застосовували для виділення ДНК. Для 
вирощування тест-штамів бактерій використовували середовище LA [6], для дріжджів – 
середовище Сабуро [6], для продукції вторинних метаболітів – рідке середовище SG 
(глюкоза – 20 г/л; соєвий пептон – 10 г/л; CaCO3 – 2 г/л; pH 7.2).

Визначення антимікробних властивостей ізоляту Je 1-93. Антимікробні властивості 
ізоляту Je 1-93 визначали як описано в [19], використовуючи при цьому такі тест-культури: 
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грампозитивні бактерії B. subtilis, S. aureus; грамнегативні бактерії E. coli, P. aeruginosa, 
K. pneumonia, P. vulgaris; дріжджів C. albicans і штам C. albicans №12, виділений від хворого 
з дисбіотичним порушенням травного тракту, резистентний до ністатину, амфотерицину 
В, клотримазолу, ітраконазолу, кетоконазолу та флуконазолу. 

Антимікробну активність екстрактів визначали диско-дифузійним методом. 
Екстракти (25 мкл) наносили на стерильні паперові диски (d = 4 мм), диски висушували та 
поміщали на підготовані чашки зі середовищем Сабуро й тест-культурою. Як негативний 
контроль застосовували паперові диски з метанолом. Після 24 год культивування за 28 °С 
зони інгібування росту вимірювали з точністю ±1 мм.

Філогенетичний аналіз ізоляту Je 1-93. Для виділення сумарної ДНК ізолят Je 1-93 
вирощували в середовищі TSB протягом 3 днів за 28 °С та швидкості струшування 180 об/
хв. Сумарну ДНК виділяли методом, як описано раніше [6]. 

Для ампліфікації гена 16S рРНК здійснювали за допомогою полімеразної ланцюгової 
реакції (ПЛР) з використанням праймерів 8F (5’-AGAGTTTGATYMTGGCTCAG-3’) і 
1510R (5’-TACGGYTACCTTGTTACGACTT-3’). ПЛР-суміш загальним об’ємом 50 мкл, 
що містила 5 мкл 10-кратного буфера для ПЛР (Thermo Scientific, США), 1,0 мкл суміші 
дезоксинуклеозидтрифосфатів (10,0 мМ кожен, Thermo Scientific, США), 0,5 мкл кожного 
праймера (100 пмоль), 0,5 мкл Taq ДНК-полімерази (1 Од/мкл, Thermo Scientific, США), 2,5 
мкл диметилсульфоксиду, 2,0 мкл ДНК-матриці (~50 нг) та 38,0 мкл MilliQ води. Параметри 
ПЛР були такі: початкова денатурація за 95 °C протягом 5 хв, потім 30 циклів денатурації 
за 95 °C протягом 30 с, відпал праймерів за 53 °C протягом 30 с, синтез за 72 °C протягом 
90 с і досинтез за 72 °C протягом 10 хв. Продукт ПЛР візуалізували в 1 % агарозному 
гелі. Отриманий ампліфікований фрагмент (1385 п. н.) ділянки гена 16S рРНК очищали, 
використовуючи QIAquick Gel Extraction Kit (Qiagen, Нідерланди), та секвенували за 
методом Сенджера в компанії Eurofins Genomics (GATC Services). Філогенетичний аналіз 
нуклеотидної послідовності гена 16S рРНК здійснено у програмі RDP Classifier Release 
11 [23]. Пошук найспорідненіших видів серед актиноміцетів здійснювали, застосовуючи 
програму BLAST бази даних NCBI (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi). Філогенетичне 
дерево будували за допомогою алгоритму з’єднання сусідів [16], що ґрунтується на 
двопараметровій моделі Кімури [7] у програмі MEGA Х [8]. Достовірність топології 
філогенетичного дерева оцінювали за допомогою бутстреп-тесту в 1000 повторів.

Екстракція вторинних метаболітів ізоляту Je 1-93 та їхній дереплікативний аналіз. 
Для продукції вторинних метаболітів використовували рідке середовище SG. Вторинні 
метаболіти екстрагували з культуральної рідини рівним об’ємом етилацетату, з біомаси – 
сумішшю ацетон : метанол у співвідношенні 1 : 1. Для фракціонування вторинних 
метаболітів застосовували ексклюзійну хроматографію, використовуючи скляну колонку 
(30 мм х 1000 мм) та заповнену Sephadex LH-20 (Sigma-Aldrich, Louis, MO, USA), як рухому 
фазу використовували метанол. Збирання фракцій відбувалося кожні 5 хв, швидкість 
потоку 2 мл/хв. Отримані фракції випарювали, розчиняли в 1 мл метанолу і тестували на 
активність проти штаму C. albicans. Активні екстракти вторинних метаболітів змішували 
й аналізували, використовуючи систему високоефективної рідинної хроматографії 
(ВЕРХ) Dionex Ultimate 3000 UPLC (Thermo Fisher Scientific, Waltham, MA, США) та 10-см 
колонку ACQUITY UPLC R BEH C18, 1,7 мкм (Waters, Milford, MA, США). Рухома фаза 
в системі ВЕРХ складалася з двох розчинників: води (розчин А) й ацетонітрилу (розчин 
Б), підкислених мурашиною кислотою (0,1 %). Концентрації розчинника змінювалися 
в лінійному градієнті від 5 до 95 % розчинника Б, протягом 18 хв, швидкість потоку 
0,6 мл/хв. Виявлення мас проводили в позитивному режимі з діапазоном виявлення 150–
2000 m/z. Систему ВЕРХ підключали або до швидкісного мас-спектрометра (МС) ama-
Zon, або до системи високої роздільної здатності LC-QTOF maXis (Bruker, США), що дало 
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змогу проводити мас-спектрометричний аналіз екстрактів. Для аналізу даних використано 
програмне забезпечення Bruker Compass Data Analysis версії 4.2 (Bruker, Billerica, MA, 
США). Скринінг сполук проводили з використанням бази даних DNP версії 10.0 (Dic-
tionary of Natural Products) за такими параметрами: точна молекулярна маса, УФ-спектри, 
аналіз фрагментації та джерела виділення. 

Результати і їхнє обговорення
Аналіз антимікробної активності й філогенетична характеристика ізоляту Je 1-93. У 

цій роботі використано ізолят актиноміцетів Je 1-93, виділений із ризосферного ґрунту J. ex-
celsa методом прямого висіву водних суспензій на агаризоване середовище HVA. Цей ізолят 
добре росте на поживних агаризованих середовищах, зокрема, на вівсяному середовищі, 
окрім субстратного, утворює добре розвинений повітряний міцелій, спори зі шипоподыбною 
поверхнею оболонки, які формуються на спіральних спорангіях (рис. 1, А і Б). 

Філогенетичний аналіз нуклеотидної послідовності майже повного гена 16S рРНК 
ізоляту Je 1-93 (1385 пн) за допомогою онлайн-платформи RDB Classifier дав змогу 
афіліювати його до роду Streptomyces. Нуклеотидна послідовність фрагмента гена 16S 
рРНК штаму Je 1-93 була задепонована в базі даних нуклеотидних послідовностей Gen-
Bank з ідентифікаційним номером OP389125. 

Рис. 1. Таксономічна характеристика штаму актиноміцетів Streptomyces sp. Je 1-93: А – ріст на 
вівсяному середовищі; Б – скандувальна електронна мікросвітлина поверхні спор штаму 
Streptomyces sp. Je 1-93 після вирощування на вівсяному середовищі протягом 3 тижнів за 
t=28 °C, збільшення ×10 000; В – філогенетичне дерево на основі нуклеотидних послідовностей 
гена 16S рРНК штаму Je 1-93, 5 найближчих сусідів і кількох репрезентативних типових 
штамів Streptomyces. Для вкорінення дерева використали послідовність гена 16S рРНК 
Saccharopolyspora erythraea NRRL 2338

А Б

В
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Аналіз послідовності гена 16S рРНК цього ізоляту за допомогою онлайн-ресурсу 
BLAST у базі даних NCBI (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi) виявив, що Je 1-93 є 
найбільш спорідненим (100 % ідентичність) зі S. hydrogenans штамом CA04 (MK530175). 
Аналіз філогенетичного дерева, яке включало нуклеотидну послідовність генів 16S рРНК 
ізоляту Je 1-93, 5 штамів стрептоміцетів, які демонстрували найвищу спорідненість, 
і кількох репрезентативних штамів стрептоміцетів виявив, що досліджуваний ізолят 
групується зі стрептоміцетами й утворює щільні клади зі спорідненими штамами 
(рис. 1, В). Таким чином, беручи до уваги дані філогенетичного аналізу, ізолят Je 1-93 
класифіковано як представника роду Streptomyces – найбільшої групи актиноміцетів, 
представленої штамами, поширеними у водних і наземних екосистемах. Представники 
цього роду становлять комерційний інтерес завдяки їхній здатності синтезувати велику 
кількість біологічно активних вторинних метаболітів, включно з антибіотиками, такими як 
тетрацикліни, аміноглікозиди, макроліди, рифаміцини та ін. [3]. 

Дослідження антимікробної активності проти широкого пулу тест-культур 
продемонструвало, що ізолят Je 1-93 виявляє помітну активність проти референтного штаму 
дріжджових грибів C. albicans і полірезистентного шпитального ізоляту C. albicans №12. 
Проте досліджуваний ізолят не виявляв активності проти грампозитивних B. subtilis, S. au-
reus і грамнегативних бактерій E. coli, P. aeruginosa, K. pneumonia та P. vulgaris. Активність 
ізоляту лише проти одноклітинних грибів C. albicans, очевидно, зумовлена продукцією 
антифунгального антибіотика(ів). Незважаючи на те, що антифунгальні препарати, які 
використовують у клініці, досить численні, наразі доступні лише кілька класів цих засобів. 
Їх застосовують у лікуванні слизових або системних інфекцій, спричинених штамами Can-
dida spp. [9, 18]. Також постійне виникнення резистентних штамів стимулює дослідників 
до пошуку дедалі новіших антимікробних препаратів, у тому числі з антифунгальною дією.

Дереплікативний аналіз сполук із антифунгальною дією штаму Streptomyces sp. Je 
1-93. Для визначення сполук, які, ймовірно, забезпечують антифунгальну активність, ми 
здійснили дереплікативний аналіз вторинних метаболітів, які продукує штам Streptomyces 
sp. Je 1-93. Щоб отримати екстракти вторинних метаболітів, штам Je 1-93 вирощували в 3 л 
середовища SG протягом 7 днів за температури 28 °С та швидкості струшування 180 об/хв. 
Після вирощування біомасу відокремлювали від культуральної рідини центрифугуванням 
(10 хв за 9 тис. об/хв). Для екстракції вторинних метаболітів із культуральної рідини 
застосовували етил ацетат, із біомаси – суміш метанол : ацетон у співвідношені 1 : 1. 
Отримані екстракти випарювали і концентрували. Для полегшення дереплікації отримані 
екстракти вторинних метаболітів розділяли за допомогою ексклюзійної хроматографії у 
скляній колонці, наповненій сефадексом LH-20. Метанол застосовували як рухому фазу. 
В результаті отримали 60 фракцій екстракту штаму Streptomyces sp. Je 1-93. Отримані 
фракції відбирали й аналізували на здатність пригнічувати ріст C. albicans. Активність 
проти досліджуваної тест-культури демонстрували фракції від 34 до 45 (рис. 2, А). 

Визначені активні фракції змішували й аналізували за допомогою ВЕРХ-МС. На 
хроматограмі активної фракції, отриманої після розділення, ідентифіковано два основних 
(мажорних) масових піки. За допомогою високоточної мас-спектрометрії було визначено 
маси сполук, що утворюють ці піки. Пік 1 утворювала сполука з масою m/z 549.28 [M+H]+, 
пік 2 – сполука з масою m/z 563.29 [M+H]+ (рис. 2, Б).

Дереплікативний аналіз моноізотопних мас ідентифікованих сполук у базі даних 
природних сполук визначив їх як антиміцин А1 та А10 (рис. 3). Крім того, пошук мас 
інших антиміцинів на отриманій хроматограмі дав змогу ідентифікувати й інші сполуки з 

https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi
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групи антиміцинів. Це дало змогу, крім антиміцинів А1 і А10, ідентифікувати антиміцини 
А3, А12, А14, А15 і А16. Це група природних антибіотиків стрептоміцетного походження, 
яким властива сильна антифунгальна активність. Структура антиміцинів, яких на 
сьогодні відомо більше 40, містить 9-членне дилактонне ядро, сполучене з частиною 
3-формамідосаліцилової кислоти (рис. 3). Механізм дії антиміцинів полягає у пригніченні 
активності цитохром-с-редуктази в ланцюзі транспортування електронів і зупинці дихання 
[17]. Також антиміцини розглядають як потенційні протипухлинні препарати, які можна 
застосовувати в комбінації з іншими хіміотерапевтичними засобами. Для антиміцинів 
виявлено інгібіторну активність щодо мітохондріальних антиапоптотичних білків Bcl-2 і 
Bcl-xL, які надмірно виробляються раковими клітинами, стійкими до хіміотерапевтичних 
препаратів [21].

Рис. 2. Аналіз активних фракцій екстракту штаму Streptomyces sp. Je 1-93. Антифунгальна активність 
проти C. albicans: К+ – нерозділений екстракт; К- – метанол; 31–48 – фракції розділеного 
екстракту штаму Streptomyces sp. Je 1-93 (А); ВЕРХ-МС хроматограма суміші активних 
фракцій екстракту (Б); стрілки вказують на ідентифіковані антиміцини, характеристики яких 
наведено в таблиці 

Характеристики ідентифікованих антиміцинів
№ піку Сполука Час виходу, хв m/z[M+H]+ Точна маса UV, нм

1 Антиміцин A1 14.98 549.278889 548.273383 226, 319
2 Антиміцин A10 15.55 563.292873 562.289033 228, 321
3 Антиміцин A3 13.86 521.238214 520.242083 225, 320
4 Антиміцин A12 14.62 549.278889 548.273383 226, 319
5 Антиміцин A14 14.78 563.292873 562.289033 228, 321
6 Антиміцин A15 15.88 563.292873 562.289033 228, 328
7 Антиміцин A16 16.09 563.291792 562.289289 228, 331

Таким чином, із ризосферного ґрунту J. excelsa виділено бактерійний ізолят Je 1-93, 
який за результатами філогенетичного аналізу на основі нуклеотидної послідовності гена 
16S рРНК афілійовано до роду Streptomyces. Штам виявляє високий рівень антифунгальної 
дії проти дріжджів C. albicans, у т. ч. мультирезистентного штаму № 12. В екстрактах 
вторинних метаболітів штаму Je 1-93 виявлено фракції з антифунгальними активностями. 
У результаті дереплікативного аналізу активних екстрактів ідентифіковано масові піки, 
що відповідають антибіотикам антиміцинам, для яких описана антифунгальна дія. 
Отже, з високою імовірністю можна сказати, що штам Streptomyces sp. Je 1-93 продукує 
антибіотики антиміцини, які можуть зумовлювати антифунгальну активність штаму. 

Б

А
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Результати, отримані в цій роботі, демонструють потенціал актиноміцетів із природних 
біотопів України як джерел біологічно активних речовин. 

Рис. 3. Структурні формули ідентифікованих антиміцинів
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AN ACTINOMYCETE STRAIN OF STREPTOMYCES SP. JE 1-93: 
A PRODUCER OF ANTIFUNGAL ANTIBIOTICS

S. Tistechok, V. Fedorenko, O. Gromyko

Ivan Franko National University of Lviv 
4, Hrushevskyi St., Lviv 79005, Ukraine 
e-mail: oleksandr.gromyko@lnu.edu.ua

Screening new naturally occurring biologically active compounds is an effective 
strategy for creating a portfolio of platforms for developing new chemical agents against 
multidrug-resistant microbial strains. Actinomycetes are an extremely prolific source of 
structurally diverse secondary metabolites, most of which have pharmaceutical or biotech-
nological significance. Among them, the genus Streptomyces stands out, producing about 
55 % of all known naturally occurring antibiotics. However, due to the significant redisco-
very of already known compounds, especially among actinomycetes, the rate of discovery 
of new antibiotics has slowed considerably. Today, there is growing interest in screening 
biologically active compounds from poorly studied and extreme habitats. In this study, we 
demonstrated the phylogeny, bioactivity and dereplication of secondary metabolites of the 
Je 1-93 strain isolated from the rhizosphere soil of juniper (Juniperus excelsa Bieb.). Phy-
logenetic analysis of the Je 1-93 strain based on the nucleotide sequence of the 16S rRNA 
gene allowed its identification in the Streptomyces genus and showed the greatest similarity 
with the S. hydrogenans CA04 strain (100 % identity). Analysis of the antimicrobial activity 
of this strain showed its strong antifungal activity against the reference Candida albicans 
ATCC 885-653 strain as well as the multi-resistant C. albicans №12 strain, which is resis-
tant to nystatin, amphotericin B, clotrimazole, itraconazole, ketoconazole and fluconazole. 
To identify compounds that probably provide antifungal activity, we analysed secondary 
metabolites produced by Streptomyces sp. Je 1-93. To facilitate dereplication, the obtained 
extracts of secondary metabolites were separated by size-exclusion chromatography on a 
column filled with Sephadex LH-20. Methanol was used as the mobile phase. As a result 
of the dereplication analysis in the database of natural compounds (Dictionary of Natural 
Products), antibiotic antimycins were found among the secondary metabolites in the extract 
of the Je 1-93 strain, and they have a high probability of providing the antifungal activity 
of this strain.

Keywords: Streptomyces, antifungal activity, phylogenetic analysis, antimycins, 
rhizosphere microorganisms
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ДИНАМІКА РІВНИННИХ ПОПУЛЯЦІЙ SYMPHYTUM CORDATUM WALDST. 
ET KIT. EX WILLD. У РІЗНИХ УМОВАХ РОСТУ
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Інститут екології Карпат НАН України 
вул. Козельницька, 4, Львів 79026, Україна 
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Досліджено динаміку ізольованих рівнинних популяцій карпатського субен-
демічного виду Symphytum cordatum Waldst. et Kit. ex Willd., які перебувають на межі 
ареалу. На їхньому прикладі проаналізовано перспективи існування рівнинних попу-
ляцій S. cordatum у різних умовах росту. Досліджено зміни індивідуальних і групових 
параметрів цього виду через 17 років. Визначено ознаки-маркери загрозливого стану 
популяцій S. cordatum у гірській і рівнинній частинах ареалу. До них належать: низька 
участь генеративної групи або її відсутність, зниження розмірів і чисельності клонів, 
значне зменшення площі популяції, істотне зниження щільності рамет і їхні невисокі 
біометричні показники, а також пригнічення вегетативного розростання.

Встановлено, що популяція біля с. Бродки Стрийського р-ну Львівської обл. 
зберегла порівняно високі індивідуально-групові параметри протягом тривалого часу 
і здатна до експансії, що дає їй змогу вижити в довготерміновій перспективі. Відзна-
чено негативні наслідки антропогенного впливу на популяцію S. cordatum у м. Львові. 
Встановлено, що за час, який минув, площа цієї популяції зменшилась утричі, щіль-
ність генеративних рамет, їхня висота і маса – удвічі, а також істотно скоротилися 
площа й кількість клонів. За останні роки популяція дедалі більше потерпає від інтен-
сивного витоптування, скошування та згрібання, що може призвести до її зникнення. 

Встановлено, що найвразливішими до антропопресії є малі за площею та чи-
сельністю рівнинні популяції живокосту серцелистого, які перебувають у несприятли-
вих еколого-ценотичних умовах. 

Звертається увага на необхідність охорони популяцій S. сordatum на межі його 
ареалу, що посприяло би збереженню регіонального біорізноманіття і генофонду цьо-
го виду. Для таких рівнинних популяцій монтанних видів як S. cordatum варто застосо-
вувати біотопну охорону, що запобігала би порушенню невеликих вразливих оселищ 
виду. Цього можна досягти шляхом створення резерватів місцевого значення. 

Ключові слова: Symphytum cordatum, субендемік, рівнинні оселища, популя-
ційна динаміка, антропогенний вплив

Symphytum cordatum Waldst. et Kit. ex Willd. – це карпатський субендемічний вид, 
поширений у Західних, Східних і Південних Карпатах, а також на суміжних рівнинних 
територіях в Україні. Вид внесено до Червоного списку Словаччини [13], а також він є 
рідкісним у Татранському національному парку в Польщі й Татранському біосферному 
заповіднику в Словаччині [15]. 

На рівнинних територіях S. cordatum перебуває на межі свого ареалу. Чим далі від 
Карпат, тим рідше трапляються оселища виду, які становлять ексклави, відмежовані один 
від одного та від основного ареалу значними гіатусами [2, 3]. З огляду на це, вивчення 
популяцій S. cordatum у рівнинній частині ареалу є дуже важливим для збереження цього 
монтанного виду на межі свого поширення. 
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Мета нашої роботи – дослідити динаміку і дати прогноз щодо перспектив рівнинних 
популяцій S. cordatum у різних умовах росту. 

Матеріали та методи
Дослідження проводили протягом 2005–2022 рр. Для виявлення рівнинних популя-

цій S. cordatum проаналізовано літературні джерела і гербарні зразки із гербаріїв Львівсько-
го національного університету ім. І. Франка (LW), Інституту ботаніки ім. М. Г. Холодного 
НАН України (KW), Державного природознавчого музею НАН України (LWS), Інституту 
екології Карпат НАН України (LWKS), Інституту ботаніки ім. В. Шафера Польської акаде-
мії наук (KRAM) та Яґеллонського університету у Кракові (KRA).

Для отримання кількісних біометричних характеристик проаналізовано не менше 
25 рослин у кожній популяції [11].  

Для опису щільності та структури популяцій як облікову одиницю було використано 
рамету (модуль). Оскільки рамети є функціональними одиницями у вегетативно рухливих 
рослин, то підрахунок їх дає змогу адекватно оцінити групові параметри популяцій, не 
порушуючи підземних органів особин. 

Групові параметри – просторову та вікову структуру, щільність, самопідтримання 
популяцій вивчали за усталеними методиками [1, 4, 6–10, 12, 16]. 

Висоту над рівнем моря і координати було визначено за допомогою пристрою систе-
ми глобального позиціонування (GPS) “Garmin eTrex”. Отримані результати опрацьовано 
статистично.

Результати і їхнє обговорення
Досліджено динаміку рівнинних популяцій S. cordatum, які були вперше описані 17 

років тому. Ці популяції перебувають у різних умовах. 
Перша популяція – біля с. Бродки Стрийського р-ну Львівської обл. у буковому лісі 

на північному схилі на висоті 320 м н. р. м. (рис. 1). Координати: 49°31’1»N; 23°59’59»E. 
Популяція перебуває у сприятливих еколого-ценотичних умовах [3], антропогенний вплив 
незначний. 

 
а                                                                                          б

Рис. 1. Symphytum cordatum Waldst. et Kit. ex Willd. біля с. Бродки (2022): а – у лісі; б – на 
болотистій ділянці
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Встановлено, що за час, який минув, індивідуально-групові параметри S. cordatum 
тут майже не змінилися (див. таблицю). Трохи зменшилася площа поширення S. cordatum 
у лісі, очевидно, через кліматичні зміни. Натомість поряд на болотистій ділянці вид за 
згаданий період дуже поширився, тобто S. cordatum виявляє тенденцію до освоєння більш 
вологих місцезростань, хоча через більшу освітленість цієї ділянки рослини S. cordatum 
мають тут прив’ялі листки (рис. 1). 

У лісі клони S. cordatum рихлі з переважанням високожиттєвих генеративних 
особин. Натомість на болотистій ділянці клони щільні, здебільшого також містять значну 
частку генеративних особин великих розмірів. 

Отже, дана популяція має порівняно високі індивідуально-групові параметри, які їй 
притаманні протягом тривалого проміжку часу, вона також здатна до експансії, що є дуже 
важливим для виживання і свідчить про її хороші подальші перспективи. 

Індивідуально-групові параметри генеративних рамет 
Symphytum cordatum Waldst. et Kit. ex Willd. у рівнинних популяціях у різні роки

Оселище Рік
Висота 
пагона, 

см

К-ть 
листків/

пагін, шт.

К-ть 
квіток у 
суцвітті, 

шт.

Довжина 
середин-

ного листка, 
см

Довжина 
річного 

приросту 
кореневища, 

см

Участь 
генера-
тивної 

групи, %

Щільність 
генера-
тивних 

рамет/м²

I - біля 
с. Бродки, 
330 м н.р.м.

2005 41,2±1,0 5,9±0,2 12,5±0,7 13,1±0,9 2,8±0,2 40,8 11,5±0,9

2022 42,6±1,2 5,3±0,2 15,3±0,8 15,4±1,0 2,7±0,1 54,0 9,7±0,8
II - у 
м. Львові, 
310 м н.р.м.

2005 29,3±0,8 5,5±0,2 11,3±0,5 8,9±0,5 1,4±0,1 5,6 3,0±0,2

2022 15,5±0,6 5,0±0,1 11,0±0,6 7,0±0,3 1,2±0,1 4,2 1,5±0,1

Друга популяція – у м. Львові (Стрийський парк) у грабовому насадженні на висоті 
310 м н. р. м. (рис. 2, 3). Координати: 49°49’37»N; 24°1’42»E. Дана популяція перебуває у 
несприятливих еколого-ценотичних умовах і піддається антропогенному впливу.

Виявлено посилення антропогенного навантаження у цій популяції. За останні роки 
вона дедалі більше потерпає від інтенсивного витоптування, скошування та згрібання 
трави, що може призвести до її зникнення. 

Рис. 2. Symphytum cordatum Waldst. et Kit. ex Willd. у м. Львові (2005)
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Встановлено, що за час, який минув, площа популяції S. cordatum у м. Львові 
зменшилась утричі, щільність генеративних рамет, їхня висота і маса – удвічі (див.таблицю), 
а також істотно зменшилися площа і кількість клонів. Чисельність генеративних особин 
коливається в межах від 10 до 20 шт. у різні роки. Причиною деградації цієї популяції став 
регулярний антропогенний вплив. 

 
Рис. 3. Symphytum cordatum Waldst. et Kit. ex Willd. у м. Львові (2022)

До ознак-маркерів загрозливого стану популяцій S. cordatum у гірському і рівнин-
ному субареалах належать: низька участь генеративної групи або її відсутність, зниження 
розмірів і чисельності клонів, значне зменшення площі популяції, істотне зниження щіль-
ності рамет і їхні невисокі біометричні показники, а також пригнічення вегетативного роз-
ростання [2]. Ці всі ознаки ми бачимо у досліджуваній популяції в м. Львові.  

Для таких рівнинних популяцій монтанних видів як S. cordatum (Astrantia major L., 
Arnica montana L., Cirsium erisithales (Jacq.) Scop. і ін.) варто застосовувати біотопну охо-
рону, яка запобігала би порушенню невеликих вразливих оселищ виду. Цього можна до-
сягти шляхом створення резерватів місцевого значення. 

Охорона монтанних видів у рівнинній частині ареалу сприятиме збереженню регіо-
нального біорізноманіття і генофонду цих видів на межі їхнього поширення, оскільки ге-
нофонд давно ізольованих популяцій є унікальним і втрату генетично відмінних популяцій 
можна порівнювати зі зникненням цілого виду [5, 14].

Отже, антропогенний вплив за час, який минув (17 років), спричинив значне погір-
шення індивідуально-групових показників досліджуваної популяції S. cordatum у м. Льво-
ві, що може призвести до її зникнення.

Найвразливішими до антропопресії є малі за площею та чисельністю рівнинні 



В. Кобів 
ISSN 0206-5657. Вісник Львівського університету. Серія біологічна. 2023. Випуск 8830

популяції живокосту серцелистого, які перебувають у несприятливих еколого-ценотичних 
умовах. 

Популяція біля с. Бродки має порівняно високі індивідуальні та групові параметри 
протягом тривалого часу і здатна до експансії, що дає їй змогу вижити в довготерміновій 
перспективі. 
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DYNAMICS OF LOWLAND POPULATIONS OF SYMPHYTUM CORDATUM 
WALDST. ET KIT. EX WILLD. IN DIFFERENT GROWTH CONDITIONS  

V. Kobiv

Institute of Ecology of the Carpathians, NAS of Ukraine 
4, Kozelnytska St., Lviv 79026, Ukraine 

e-mail: valentynakbv@gmail.com 

Dynamics of isolated lowland populations of the Carpathian subendemic species 
Symphytum cordatum Waldst. et Kit. ex Willd. at the edge of its range is investigated. They 
were analyzed as a case study on the prospects of the lowland populations of S. cordatum 
under different growth conditions. Changes in the individual and group parameters of this 
species during the 17-year period are studied. Characteristic-markers of endangered state of 
S. cordatum populations in the mountain and lowland parts of its range are established. They 
include: low percentage of generative group or its absence, decrease in size and numbers 
of clones, significant reduction of the  population area, considerable decrease in density of 
ramets and their low biometrical parameters as well as inhibition of vegetative propagation.

It was established that population near Brodky village (Stryisky region, Lviv Oblast) 
exhibited high individual and group parameters during a long period and is capable of ex-
pansion, which ensures survival in the long-term perspective. Negative effects of anthro-
pogenous impact on the population of S. cordatum in the city of Lviv are revealed. During 
the past period the area of the population decreased 3-folds, density of generative ramets, 
their hight and mass – 2-folds and considerable reduction in the area and number of clones 
were established as well. During the last years the population has been increasingly affected 
intensive mowing, trampling and raking which makes it endangered.  

It was established that small in their area and numbers lowland populations of 
S. cordatum growing in unfavorable ecological and coenotic conditions are most sensitive 
to anthropopression.

The importance of protection of S. cordatum at the edge of its range is emphasized 
to provide conservation of regional biodiversity and gene pool of this species. Biotope con-
servation must be applied for such lowland populations of montane species like S. cordatum, 
it would prevent disturbance to sensitive small species habitats. This may be provided by 
creation of local reserves.

Keywords: Symphytum cordatum, subendemic, lowland habitats, dynamics of po-
pulations, anthropogenic effect 
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МАТЕРІАЛИ ДО ФЛОРИ М. УЖГОРОДА 
ЗА РЕЗУЛЬТАТАМИ АНАЛІЗУ ГЕРБАРІЮ КАФЕДРИ БОТАНІКИ 

УЖГОРОДСЬКОГО НАЦІОНАЛЬНОГО УНІВЕРСИТЕТУ

М. Сойма

ДВНЗ «Ужгородський національний університет»  
вул. Волошина, 32, Ужгород 88000, Україна 

e-mail: aleksik_m@ukr.net

Гербарна колекція гербарію кафедри ботаніки Ужгородського національного 
університету (Гербарій UU), як основна колекція флори Закарпаття, так і гербарні 
зразки колекції А. Маргіттая та Л. Вагнера є дуже цікавими у регіональному аспекті 
та мають як наукове, так і історико-культурне значення. Гербарій кафедри ботаніки 
Ужгородського національного університету (UU) було закладено у 1947 р. На сьогодні 
він зберігається в Ботанічному саду та налічує близько 107 000 гербарних зразків [4]. 
Окремо зберігаються іменні колекції Л. Вагнера та А. Маргіттая. Гербарна колекція 
охоплює, головним чином, територію Українських Карпат і Притисянської низовини 
та є на сьогодні найповнішим зібранням гербарних зразків флори Закарпаття. Зокре-
ма, у гербарії зберігаються зразки багатьох видів аборигенної флори, цікавою є колек-
ція екзотів краю.

У результаті аналізу гербарію кафедри ботаніки УжНУ встановлено, що на 
території м. Ужгорода зафіксовано 469 видів. За кількістю видів найчисленнішими 
є родини Brassicaceae, Asteraceae, Rosaceae, Fabaceae та Lamiaceae, значно менше 
Caryophyllaceae, Poaceae та Boraginaceae. 

Під час ревізії переважної частини наукового гербарію кафедри ботаніки 
УжНУ з усіх гербарних зразків відібрано ті, які зібрані на території м. Ужгорода і на 
його околицях, що тепер увійшли до адміністративних меж міста (наприклад, села 
Доманинці, Дравці, Горяни, Радванка, Радванський ліс тощо).

Серед знайдених гербарних зразків є види, які в межах України тепер вважа-
ються високоінвазійними. Імовірно, для деяких із них дані стосуються першої або 
однієї із ранніх знахідок здичавіння (Amorpha fruticosa L., Robinia pseudoacacia L., 
Acer negundo L. і т. п.)

Ключові слова: Гербарій UU, видовий склад, урбанофлора, Ужгород

Вивчення флори м. Ужгорода має давню історію. Упродовж тривалого часу воно 
було частиною загального дослідження рослинного покриву Закарпаття, а останнім часом 
стало об’єктом спеціального вивчення урбанофлори. Дані про флору та рослинність міста 
наявні у дослідженнях угорських, чеських і словацьких, згодом радянських і українських 
ботаніків, а результати подано в численних наукових працях, монографічних зведеннях, зо-
крема, у «Флорі УРСР», визначниках і конспектах. Окремий масив інформації зафіксовано 
гербарними зборами, що зберігаються передусім у Гербарії кафедри ботаніки Ужгород-
ського національного університету (UU), а також Львівського національного університету 
імені Івана Франка (LW), Інституту ботаніки ім. М. Г. Холодного НАН України (KW), Ін-
ституту екології Карпат НАН України (LWKS), Угорського природничого музею (BP) та ін. 

Одні з перших відомостей про видовий склад флори м. Ужгорода зафіксовані у 
працях J. Sadler (1845), Kanitz (1862), P. Kitaibel (1865), Magocsy-Dietz (1882), згодом – 
S. Hrabar (1940), J. Simonkai (1942), які узагальнені у конспектах флори В. І. Комендара 
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та ін., 1988 [8] та В. В. Протопопової, М. В. Шевери [26]. Вагомий внесок у дослідження 
флори Підкарпатської Русі у довоєнний період зробив уродженець Закарпаття, ботанік-
аматор А. Маргіттай, автор понад 30 наукових праць, cеред яких одна із найбільш відомих 
«Взносы к флоре Подкарпатской Руси» [9].  Ужгородська колекція дослідника зберігається 
в гербарії кафедри ботаніки ДВНЗ «УжНУ» та налічує близько 2000 гербарних зразків; 
вона сформована переважно з дублетних матеріалів основної колекції (понад 40 тис. зраз-
ків), яка зберігається в Гербарії Національного природничого музею в Будапешті.

У повоєнний час, у 1945 р. було створено Ужгородський державний університет (те-
пер Ужгородський національний університет), а у його складі однією з перших – кафедру 
морфології та систематики рослин (тепер кафедра ботаніки). Викладачами цього підроз-
ділу разом зі співробітниками ботанічного саду університету проведено цілеспрямоване 
вивчення рослинного покриву Закарпаття. Результати досліджень опубліковані в серії на-
укових праць [13, 14, 16, 17]. Тоді ж, у 1945 та 1946 рр., у Закарпатті проводив дослідження 
М. Г. Попов, який на підставі даних гербаріїв і власних експедиційних виїздів опублікував 
працю «Очерки растительности и флоры Карпат» [11]. Окремими дослідженнями охопле-
но вивчення екзотів і бур’янів регіону [2, 16, 23]. Згодом усі дані було узагальнено у праці 
С. С. Фодора «Флора Закарпаття» [17]. 

Дані про флору м. Ужгорода містяться також у праці Флора УРСР (1939–1965), Ви-
значниках судинних рослин України (1950, 1965, 1987), Визначнику рослин Українських 
Карпат [5], працях Флора Восточной Европы (1974–2004), Флора Українських Карпат [19]. 
Латинські назви видів рослин прийнято згідно з «Vascular plants of Ukraine: a nomenclatural 
checklist» [24], з уточненнями за базою даних «Plants of the World online» [27].

Окремо слід згадати про конспекти м. Ужгорода («Естественная флора окрестнос-
тей г. Ужгорода» [8] і «A preliminary checklist of the urban flora of Uzhgorod» [26]) та допо-
внення про нові флористичні знахідки [1, 3, 20–22]. 

Метою нашого дослідження є історико-ботанічний аналіз гербарію кафедри ботаніки 
Ужгородського національного університету щодо видів судинних рослин, зібраних на 
території м. Ужгорода.

Історико-ботанічний огляд гербарних зборів 
Для встановлення сучасного складу флори м. Ужгорода важливо проаналізувати 

широкий спектр хорологічних відомостей, літературні та гербарні дані, спостереження, 
усні повідомлення, що стосуються досліджуваної флори. Гербарії вважаються одним із 
найважливіших наукових засобів накопичення та збереження документованої інформації 
про видову різноманітність рослинного світу [7]. У загальнобіологічному й історичному 
розумінні гербарні фонди є багатовіковою пам’яткою людства, адже зберігають інформацію 
про видову різноманітність рослин [18].  

Гербарій кафедри ботаніки Ужгородського національного університету (UU) закла-
дено у 1947 р., коли перший завідувач кафедри систематики і морфології рослин Х. Руден-
ко розпочав формування флористичного напряму досліджень і задіяв дослідницьку гру-
пу для вивчення флори Закарпаття в новоствореному університеті. Основний фундамент 
гербарію заклали  співробітники кафедри та ботанічного саду університету – С. Фодор, 
В. Грабарь, лаборант О. Резниченко та студенти (майбутні викладачі університету) Й. Чер-
некі, І. Бубряк, З. Пердук [6], згодом М. Бедей, В. Крічфалушій та ін. Вагомий внесок у 
створення гербарної колекції кафедри ботаніки зробив завідувач лабораторії Е. Товт, який 
не тільки був колектором, але й визначав види рослин, зібрані іншими дослідниками. З 
кінця 1980-х років поповнення гербарної колекції майже припинилося. Останніми роками 
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зусиллями молодшої генерації ужгородських ботаніків – Р. Кіша, А. Мигаля, Є. Андрик, 
Г. Буднікова, Л. Фельбаби-Клушиної – знову розпочато дослідження флоро-ценотичного 
різноманіття краю та накопичено чималий гербарний матеріал, хоча переважна більшість 
зборів на сьогодні ще не інсерована до головної колекції [6]. 

На сьогодні гербарій кафедри ботаніки Ужгородського національного університету 
зберігається в Ботанічному саду та налічує близько 107 тис. гербарних зразків [6]. Окремо 
зберігаються іменні колекції Л. Вагнера та А. Маргіттая, збори з інших регіонів України, 
колишнього Радянського Союзу та закордоння. Більша частина гербарію каталогізована, – 
наявна картотека. Розпочато створення комп’ютерної бази даних (у програмному сере-
довищі BRAHMS).

Гербарна колекція гербарію кафедри ботаніки Ужгородського національного 
університету охоплює, головним чином, територію Українських Карпат і Притисянської 
низовини та залишається найповнішим зібранням гербарію флори Закарпаття. Зокрема, 
у гербарії зберігаються зразки багатьох видів аборигенної флори, зокрема, цікавою є 
колекція екзотів краю.

Результати і їхнє обговорення
У результаті ревізії переважної частини наукового гербарію кафедри ботаніки УжНУ 

(флора Закарпаття), проведеної у 2021 та 2022 рр., з усіх гербарних зразків відібрано ті, які 
зібрані на території м. Ужгорода і на його околицях, що тепер увійшли до адміністративних 
меж міста (наприклад, села Доманинці, Дравці, Горяни, Радванка, Радванський ліс тощо). 
Дані з етикеток усіх знайдених видів внесено в окремий документ Excel та сфотографова-
но зразки кожного виду. Для кожного виду вказано його назву, інформацію з етикеток, що 
стосується місця і дати збору рослин, прізвище колектора,  номер шафи та комірки, в якій 
він зберігається.

У результаті аналізу фондів наукового гербарію виявлено 673 гербарних зразки ви-
дів, які зростали в м. Ужгороді. Серед 673 гербарних зразків відмічено 469 видів, що на-
лежать до 255 родів і 73 родин. Деякі види знайдено у двох і більше екземплярах з різних 
місце зростань на території міста. За кількістю видів найчисленнішими є родини Brassi-
caceae, Asteraceae, Rosaceae, Fabaceae та Lamiaceae, значно менше Caryophyllaceae, Poa-
ceae та Boraginaceae. 

Серед 469 видів гербарних зразків знайдено види, зазначені у праці С. С. Фодора 
«Флора Закарпаття» [17] й у «Визначнику рослин Українських Карпат» [5] як такі, що 
ростуть на території Закарпатської рівнини та (або) Закарпатського передгір’я (Хуст-
Солотвинська западина), а у «Визначнику рослин України» [4] й «Определителе высших 
растений Украины» [10] відмічені як такі, що трапляються по всій території країни. До цих 
видів, наприклад, належать: Juncus bufonius L., Juncus effusus L., Acer tataricum L., Carduus 
crispus L., Arabis hirsuta (L.) Scop., Clinopodium vulgare L., Salvia verticillata L. Salix alba 
L., Verbascum blattaria L., Veronica anagallis-aquatica L. Отже, види, що відомі з кількох 
джерел і підтверджені гербарними зразками, після номенклатурних уточнень будуть вне-
сені до конспекту флори.

Окремо необхідно відмітити, що серед видів, знайдених у гербарних колекціях, час-
тина перебуває на доопрацюванні через те, що в літературних джерелах і попередніх кон-
спектах флори Ужгорода немає жодної згадки про зростання цих видів на досліджуваній 
території. Так, підтверджено Veronica filiformis Sm., Gagea spathacea (Hayne) Salisb., Silene 
vulgaris (Moench) Garcke (Oberna behen (L.) Ikonn.), Salsola kali L., Lathyrus nissolia L., а 
деякі перевизначено: Typha schuttleworthii W.D.J.Koch & Sond – як T. angustifolia L. (notae 
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criticae: Шиндер О. І., 03.09.2022 р.); Peucedanum palustre (L.) Moench – як P. alsaticum 
L. (notae criticae: Шиндер О. І., Сойма М. В., 03.09.2022 р.); Centaurea calcitrapa L. – як 
C. diffusa Lam. (notae criticae: Шиндер О. І, Шевера М. В., Сойма М. В., 03.09.2022 р.); 
Rorippa islandica subsp. dogadovae (Tzvelev) Jonsell – як R. sylvestris (L.) Besser. (notae criti-
cae: Шиндер О. І., 03.09.2022 р.).

В останньому списку флори м. Ужгорода [26], порівняно з попереднім [8], вилучено 
15 видів як такі, що не ростуть на території міста, ще 34 наведено як такі, що потребують 
уточнення. Наприклад, екземпляр Schoenoplectus americanus (Pers.) Volkart, який вказу-
вав С. Фодор [17] для Закарпаття (зберігається в гербарії UU) та розглядали S. Mosyakin, 
M. Fedoronchuk [24] як Scirpus pungens Vahl, І. Данилик перевизначив як Bulboschoenus 
maritimus (L.) Palla (=Scirpus maritius L.). А деякі з них вдалося підтвердити зразками з 
гербарію UU, наприклад: Stellaria palustris Retz. (Ужгород, Доманинці, 1956 р., визначили: 
Чернекі, Фодор С. С.); Amaranthus crispus (Lesp. & Thev.) N.Terracc. (Ужгород, електро-
станція, 1968 р., визначив: Товт Е. С.); Veronica orchidea Crantz (Ужгород, ліс, 1958 р., ви-
значив: Лучкевич); Scrophularia scopolii Hoppe ex Pers. (Ужгород, ліс, 1949 р., визначив: 
Резніков); Verbascum phoeniceum L. (Радванський ліс, 1951 р., визначив: Лучкевич); Carex 
glauca Scop. = Carex flacca (Доманинці, болото, 1950 р. визначив: Фодор С. С.).

Крім основної колекції флори Закарпаття, опрацьовано дублетні зразки А. Маргіт-
тая і Л. Вагнера. Як приклад подаємо гербарний зразок із колекції А. Маргіттая в гербарії 
UU (див. рисунок).

Зразок із колекції А. Маргіттая в гербарії UU. Вид Rosa dumetorum Thuill. var. atrichogyna Borb., 1935 
Деякі види, наприклад, Setaria pycnocoma (Steud.) Henrard ex Nakai (Шевера М. В., 

2013) та Acalypha australis L. (Шевера М. В., Сойма М. В., 2018) та ін., долучені до колекції 
значно пізніше, після публікації обох конспектів. (За сучасною номенклатурою «Plants of 
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the World online» [27], вид Setaria pycnocoma розглядається як синонім Setaria viridis (L.) 
P. Beauv., хоча, на нашу думку, він заслуговує окремого статусу, тому в даному рукописі 
номенклатура виду прийнята за Mosyakin, Fedoronchuk [24]).

Серед гербарних зборів знайдено 27 видів культурних рослин, на гербарних ети-
кетках 11-ти зразків вказано місцезростання ботанічний сад Ужгородського університету 
(Lepidium sativum L., Buxus sempervirens L., Sorbaria sorbifolia (L.) A. Braun), комсомоль-
ський парк (тепер парк «Боздоський», Rosa arvensis Huds.), лікарня (Kerria japonica (L.) 
DC., Populus × canadensis Moench, Koelreuteria paniculata Laxm.), сквер Леніна (тепер 
сквер перед Закарпатською обласною радою, Amelanchier canadensis (L.) Medik.), парк 
Горького (тепер парк Підзамковий, Platanus occidentalis L.), сад (Robinia viscosa Vent., Acer 
palmatum Thunb.). Переважна більшість цих видів, без сумніву, належить до культивова-
них, відомостей про здичавіння рослин немає, тому їх не включено у конспект флори. За 
цими видами ведеться спостереження у місцях імовірного здичавіння. 

Для деяких видів (наприклад, Chamaecyparis pisifera (Siebold & Zucc.) Endl., Robinia 
hispida L., Corylus maxima Mill. та ін.) як місцезростання вказано Ужгород, без будь-яких 
додаткових даних, тому однозначно стверджувати про їхню представленість у флорі міста 
і про статус (культивовані чи здичавілі рослини) неможливо.

Також у проаналізованих гербарних зразках, збори яких датовано від 1947 р., зна-
йдено деякі види адвентивних рослин, що тепер активно поширюються містом, витісняючи 
місцеві, а в межах України вони вважаються високоінвазійними [9]. Імовірно, для деяких 
із них дані стосуються першої або однієї із ранніх знахідок здичавіння. До таких належать: 
Amorpha fruticosa L. (Фодор С. С., 1947 р.), Robinia pseudoacacia L. (Фодор С. С., 1948 р.), 
Acer negundo L. (Фодор С. С., 1947, 1954 рр.), Amaranthus albus L. (Руденко Х. Ю., Фодор 
С. С., 1956 р.), Amaranthus retroflexus L. (Попович, Фодор С. С., 1956 р.), Quercus rubra L. 
(Товт Е. С., Лучкевич М., 1956 р.), Ailanthus altissima (Mill.) Swingle ( Фодор С. С. 1967 
р.), Echinocystis lobata (Michx.) Torr. & A. Gray (Фодор С. С., 1983, 1988 рр.), Reynoutria 
japonica Houtt. (зібрав Фодор С. С., 1988 р., перевизначив Шевера М. В.).

Отже, у результаті аналізу гербарних матеріалів кафедри ботаніки УжНУ встановле-
но, що на території м. Ужгорода зафіксовано 469 видів, підтверджених зразками, та виявле-
но види, не вказані у попередніх конспектах, наприклад: Salix babylonica L., Salix viminalis 
L., Alisma plantago-aquatica L., Allium scorodoprasum L. Виявлено також нові для урбанофо-
ри Ужгорода види, які були зібрані останніми роками (наприклад: Setaria pycnocoma, Aca-
lypha australis, Sedum sarmentosum Bunge, Euphorbia maculata L.), для яких підтверджено 
їхній статус і подано сучасну номенклатуру.

Висловлюю щиру подяку к.б.н., с.н.с. М. В. Шевері (Інститут ботаніки імені М. Г. 
Холодного НАН України) та к.б.н., с.н.с. О. І. Шиндеру (Національний ботанічний сад 
імені М. М. Гришка НАН України) за консультації та допомогу під час підготовки рукопису 
статті.
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The herbarium collection of the Uzhhorod National University (Herbarium UU), 
both the main collection of the flora of Transcarpathia, and the doublet collections of A. 
Margittai and L. Wagner are very interesting in the regional sense and have both scientific 
and historical and cultural significance. The herbarium of the Department of Botany of 
the Uzhhorod National University (UU) was established in 1947. Today, it is stored in the 
Botanical Garden and has about 107,000 herbarium specimens [4]. The personal collections 
of L. Wagner and A. Margittai are stored separately. The herbarium collection of the 
Uzhgorod National University covers mainly the territory of the Ukrainian Carpathians and 
the Prytisyan lowland and is currently the most complete herbarium collection of the flora of 
Transcarpathia. In particular, specimens of many species of aboriginal flora are kept in the 
herbarium, and the collection of regional exotics is particularly interesting.

As a result of the analysis of the herbarium materials of the Department of Botany 
of the Uzhhorod National University, it was established that 469 species were recorded from 
the territory of the city of Uzhhorod. By the number of species, the families Brassicaceae, 
Asteraceae, Rosaceae, Fabaceae and Lamiaceae are the most numerous, Caryophyllaceae, 
Poaceae and Boraginaceae are much smaller. 

During the audit of the major part of the scientific herbarium of the Botany 
Department of UzhNU (flora of Transcarpathia), from all the herbarium specimens, those 
that were collected in the territory of the city of Uzhhorod or its surroundings, which are 
now included in the administrative boundaries of the city (for example, the villages of 
Domanyntsi, Dravtsi, Horyany, Radvanka, Radvansky forest, etc.) were selected.

Among the found herbarium specimens are species that are now considered highly 
invasive within Ukraine. It is likely that for some of them the data refer to the first or one 
of the early findings of wildness (Amorpha fruticosa L., Robinia pseudoacacia L., Acer 
negundo L., etc.)

Keywords: Herbarium UU, species composition, urban flora, Uzhhorod
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Установлено, що рідкісний аркто-альпійський вид Rhodiola rosea L. в сучасних 
умовах високогір’я є вразливим компонентом флори Українських Карпат. Унаслідок 
впливу чинників зовнішнього середовища відбуваються зміни важливих складових 
популяцій виду, які забезпечують здатність до відновлення й виживання. Відтак, сфера 
досліджень охоплює вивчення сучасного стану популяцій R. rosea та змін базових 
параметрів структурної організації, що визначають перспективи їхнього розвитку й 
адаптації. Вихідними ознаками діагностики стану популяцій є аналіз багаторічних 
даних щодо чисельності особин, їхньої репродуктивної здатності й характеру 
прояву динамічних тенденцій у змінених умовах середовища. Зважаючи на еколого-
біологічні особливості виду, зокрема, на тяжіння до вологих оселищ із пониженою 
температурою, важливо дослідити реакцію популяцій на зміну кліматичних умов. 
На основі тривалих досліджень виявлено, що популяції виду вразливі до стресових 
ситуацій, а це супроводжується значними порушеннями в їхній структурній організації 
та, зокрема, у змінах демографічних, статево-просторових і репродуктивних 
показників. Кліматичні зміни, які проявляються у підвищенні температури повітря, 
мають безпосередній вплив на популяції виду та їхню здатність до відновлення. 
Важливе значення для оцінки стану популяцій виду й індикації умов середовища має 
дослідження генеративних особин і особливостей їхнього функціонування упродовж 
різних сезонів вегетації. Установлено, що основними ознаками зниження стійкості 
й деградації популяцій є зменшення чисельності генеративних особин, порушення 
співвідношення між особинами різної статі, послаблення функцій репродуктивного 
розвитку, фрагментація та просторова дезінтеграція з невисокою активністю 
поновлення. Відтак, популяції R. rosea чутливо реагують на зміни, що засвідчує 
невідповідність сучасних кліматичних умов екологічним потребам виду. Водночас 
негативні тенденції підсилюються механічним руйнуванням природних оселищ 
популяцій, що значно уповільнює процеси їхньої регенерації. На основі дослідження 
комплексу демографічних і статево-репродуктивних показників отримано загальну 
характеристику мінливості індивідуальних базових ознак популяцій виду та їхньої 
залежності від впливу чинників зовнішнього середовища. Отримані результати 
є важливими у вирішенні питань, пов’язаних зі збереженням популяцій аркто-
альпійських видів, з оцінкою їхнього розвитку й поведінки у сучасних умовах 
високогір’я. 

Ключові слова: кліматичні зміни, демографічні й репродуктивні показники, 
динамічні тенденції, здатність до відновлення, Rhodiola rosea L.

На сучасному етапі досліджень у рослинному покриві високогір’я українських Карпат 
унаслідок впливу кліматичних чинників відбуваються характерні зміни у структурній 
і просторовій організації популяцій багатьох рідкісних і ендемічних видів рослин. 
Проблема збереження їхньої біотичної різноманітності насамперед стосується показників 
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популяційної організації й аналізу низки диференціальних індивідуальних та інтегральних 
параметрів [14, 21]. Такі дослідження особливо актуальні в гірських екосистемах, оскільки 
дають змогу виявити різні можливості популяцій видів до відновлення й виживання [10, 
33, 40, 42, 44, 45]. Особливе значення серед гірських видів рослин має вивчення стану 
популяцій аркто-альпійських видів, до яких належить R. rosea. Специфіка розвитку R. 
rosea визначається насамперед її еколого-біологічними особливостями й неоднозначною 
реакцією на зміни чинників зовнішнього середовища. Попередні дослідження встановили, 
що найвиразніше кліматичні зміни впливають на вузькоспеціалізовані види, які приурочені 
до привершинних ділянок високогір’я і є вразливими до потепління [5, 16, 23]. Вплив 
природно-кліматичних чинників  на зміни в популяціях виду підсилюються механічним 
руйнуванням природних оселищ і відчуженням біомаси особин як лікарської сировини 
[11, 18, 22]. У минулому R. rosea була достатньо поширеним видом у високогірних ценозах 
Українських Карпат і займала значні площі [2, 31, 32, 47]. На сучасному етапі досліджень 
популяції виду представлені лише невеликими ізольованими фрагментами з локально 
розміщеними особинами. 

Здатність популяцій до відновлення й функціонування у змінених умовах середовища 
залежить від їхньої структурної організації [9, 13, 30]. Відтак, реакція популяцій на зміни 
умов визначається як параметрами зовнішніх чинників, так і внутрішніми поведінковими 
[29, 37, 38, 46]. Зважаючи на те, що R. rosea є дводомним видом, стабільність і динамічна 
рівновага популяцій залежить від репродуктивної здатності особин і, зокрема, генеративної. 
Втрата регулярності генеративного поновлення, частка якого є особливо визначальною 
у змінених умовах середовища, впливає на функціональні особливості популяцій і їхню 
здатність до відновлення та виживання [7, 14, 21]. Відтак, наявність генеративних особин у 
популяціях виду є важливою умовою продовження його існування та заселення ним нових 
територій. 

Для індикації стану популяцій необхідно проаналізувати низку диференціальних 
та інтегральних параметрів, які демонструють різну реакцію на зміну умов середовища. 
Вивчення цих процесів у динаміці суттєво доповнює уявлення про репродуктивний 
потенціал популяцій виду та перспективи їхнього існування [3, 13, 34]. Отже, важливим є 
отримання даних щодо стану популяцій R. rosea та їхньої здатності до відновлення за умов 
трансформації природних оселищ і загроз існуванню у змінених умовах високогір’я.

Матеріали та методи
Rhodiola rosea L. – рідкісний аркто-альпійський вид, релікт льодовикового періоду, 

занесений до Червоної книги України [25]. За категорією рідкісності є вразливим і 
загроженим таксоном, що підлягає індивідуальній охороні [20, 24, 25, 27]. В Українських 
Карпатах трапляється в ізольованих і локальних оселищах альпійського та субальпійського 
поясів високогір’я (1550–2030 м н. р. м.). Характерною особливістю популяцій R. ro-
sea є входження до складу угруповань різнотравних відкритих скельних комплексів на 
вершинах гір і крутих кам’яних схилах різної експозиції [19, 26]. Зважаючи на специфіку 
еколого-біологічних особливостей R. rosea, характерною ознакою існування виду є вологі 
та прохолодні оселища з пониженою температурою, а відтак, вид є холодовитривалим і 
вузькоспеціалізованим. Трапляється в асоціаціях: Luzuletum alpino-pilosae союзу Festucion 
pictae, Polytricho-Poetum deglii союзу Salicion herbaceae, Rumici scutati-Rhodioletum ro-
sea союзу Paparero-Thymion pulcherrimi, які належать до класу Thlaspietea rotundifolii. Є 
компонентом у складі таких видів як Aster alpinus L., Anemona narcissiflora L., Alchemilla 
flabellata Bus., Anthoxantum alpinum A. et D. Lὅve, Campanula alpina Jacq., C. carpatica Jacq., 
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C. polymorpha Witas., Cardus kerneri Simonk., Carex sempervirens Vill., Cerastium lanatum 
Lam., Festuca picta Kit., F. supina Schur , F . carpatica F. Dietr., F. versicolor Tausch, Gen-
tiana laciniata Kit. еt Kanitz., Pulsatilla alba Reichenb., Primula elatior subsp. рoloninensis 
(Domin) An. Fed., Sedum carpaticum G. Reuss, Saxifraga paniculata Mitt., Rumex carpaticus 
Zapał., Valeriana tripteris L. та ін. Основні локалітети виду в Українських Карпатах наявні 
у високогір’ї Чорногірського і Свидовецького масивів. Найбільші локалітети зосереджені 
на Свидовці (г. Близниця, г. Драгобрат, г. Герешаска та ін.). У Чорногорі представлений 
окремими локалітетами, які тяжіють до привершинних ділянок гір Говерли, Данцера, 
Туркула, Шпиць, Бребенескула та ін.  

Щоби встановити зміни в популяційній організації R. rosea та їхню здатність до 
відновлення, використано загальноприйняті стаціонарні й маршрутні польові методи 
досліджень [4, 12]. Динамічні процеси в популяціях і вплив умов середовища на їхню 
здатність до відновлення й адаптацію проведено на основі аналізу змін індивідуальних 
і популяційних показників [1, 6]. З цією метою застосовано довготривалі багаторічні 
спостереження, що передбачає облік основних параметрів і ознак поведінки популяцій 
на постійних дослідних ділянках [15, 39]. Вихідними ознаками стану популяцій виду є 
аналіз їхніх демографічних і репродуктивних показників та характеру прояву динамічних 
тенденцій у змінених умовах середовища. Важливе значення для оцінки стану популяцій 
та індикації умов середовища мають показники їхньої генеративної здатності [7, 8, 28, 41], 
оскільки популяції R. rosea представлені особинами чоловічої та жіночої статі (рис. 1). 
Відтак, властива їм статева диференціація є особливою формою існування, що має важливе 
значення в забезпеченні генетичної гетерогенності та їхньої здатності до відновлення в 
сучасних умовах навколишнього середовища. 

 
1                                                                       2 

Рис. 1. Rhodiola rosea L.: 1 – особини чоловічої статі; 2 – особини жіночої статі 
Кліматичні зміни дедалі істотніше впливають на популяції високогірних аркто-

альпійських видів рослин. Темпи змін клімату випереджають можливості адаптації видів 
до нових умов [44]. Проведені дослідження впливу кліматичних змін, зокрема, потепління, 
дають змогу простежити за відхиленнями показників популяцій виду в часовому вимірі й 
порівняти їх із різними періодами вегетаційних сезонів. З цією метою використано дані 
сніголавинної метеостанції “Пожижевська” Івано-Франківського центру з гідрометеорології 
Державної служби з надзвичайних ситуацій у Чорногірському масиві Українських Карпат і 
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проаналізовано багаторічні метеодані за вегетаційні періоди 1981–2021 рр. Тенденції змін 
кількісних і біометричних показників у популяціях виду проаналізовано за допомогою 
методів статистичної оцінки [17] та програмного забезпечення Microsoft Excel. На рис. 3 і 4 
інтервал похибок середніх значень показників у популяціях відповідає 90 % достовірності.

Відтак, мета досліджень – встановити зміни у структурній організації популяцій 
R. rosea та загрозу їхньому існуванню внаслідок впливу чинників, які зумовлюють зміни 
базових параметрів популяцій. Застосування комплексних популяційних досліджень 
з використанням  еколого-демографічних і репродуктивних підходів дає можливість 
отримати низку інтегральних показників і провести оцінку сучасного стану популяцій 
R. rosea та їхньої здатності до відновлення й виживання за змінених умов середовища 
існування. 

Результати і їхнє обговорення
Багаторічні дослідження, проведені в популяціях R. rosea упродовж різних 

вегетаційних сезонів, показали, що вплив кліматичних чинників зумовлює їхню різну 
поведінку та здатність до відновлення. Популяції R. rosea починають вегетацію ще під 
покривом снігу, а відтак, тяжіють до перезволожених і прохолодних ділянок після танення 
сніжників. Тому основними екологічними чинниками, які визначають життєвий ритм 
виду, є температура й вологість їхніх оселищ. Установлено, що важливими показниками 
змін у репродуктивній здатності й популяційній організації виду є кількісні та біометричні 
параметри, які характеризують поведінку і адаптацію до наявних умов. На основі цієї 
залежності виявлено основні розбіжності в чисельності особин популяцій і в їхній здатності 
до відновлення упродовж різних періодів вегетації. 

Дослідження, які проведені на гірських схилах різної експозиції з різною тривалістю 
залягання снігового покриву, показали різну залежність розвитку особин від еколого-
ценотичних умов. Так, у наскельних угрупованнях північних експозицій із тривалим 
заляганням снігу на схилах гір Чорногірського масиву (г. Брескул – 1870–1900 м н. р. 
м., г. Ребра – 1850 м н. р. м., г. Шпиці – 1600 м н. р. м.) чисельність особин становила 
4,3 особин/м², а на схилах південних експозицій без тривалого залягання снігу внаслідок 
швидкого танення снігу (г. Брескул – 1890–1900 м н. р. м., г. Говерла – 1700–1800 м н. 
р. м, г. П’єтрос – 1700 м н. р. м.) – 2,5 особин/м². Подібною є ситуація в популяціях, які 
приурочені до улоговин кам’яних осипищ із нетривалим заляганням снігу та браком вологи 
влітку внаслідок пересихання гірських джерел і потоків. Відтак, розвиток популяцій R. ro-
sea є залежним від впливу гідротермічного режиму та змін еколого-ценотичної ситуації в 
їхніх оселищах. 

Аналіз метеоданих показав, що в річних циклах вегетаційного розвитку рослин 
значно зросла тенденція до підвищення температурних показників повітря, зокрема, 
середньомісячних і максимальних влітку (рис. 2). Середньомісячна температура повітря 
за вегетаційні періоди (травень–вересень) у 2010–2021 рр. становила 11,5 °С проти 
10,7 °С у 2000–2009 рр. і 9,6 °С у 1981–1999 рр. Істотних змін зазнали середньомісячні 
максимальні показники температури повітря та максимальні показники липня у 2012–2021 
рр. порівняно зі значно нижчими показниками за  попередні вегетаційні періоди. Відтак, 
аналіз метеоданих вказує на виразну тенденцію у високогір’ї до потепління.

Аномально теплі й посушливі вегетаційні періоди, збільшення суми активних 
температур, малосніжні зими, зменшення кількості атмосферних опадів і брак вологи, 
зниження рівня ґрунтових вод та інші чинники, безумовно, мають вплив на репродуктивну 
здатність популяцій R. rosea та провокують негативні зміни в їхньому розвитку. Проведені 
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дослідження показали, що базовими параметрами, які визначають демографічні й 
репродуктивні особливості популяцій виду впродовж різних сезонів вегетації, є кількісні 
й біометричні показники. Застосування тривалих багаторічних досліджень дало змогу 
виявити характерні зміни в чисельності особин і їхню реакцію на зміни умов. Отримані 
дані показали різні тенденції в чисельності особин і їхніх генеративних структур (рис. 3). 

Рис. 2. Температурні показники за вегетаційні періоди (травень–вересень) у 1981–2021 рр.: 1 – 
середньомісячна температура повітря, °С; 2 – середньомісячна максимальна  температура 
повітря, °С; 3 – максимальна температура липня, °С

 
Рис. 3. Зміна кількісних параметрів у популяціях Rhodiola rosea L.: 1 – особини чоловічої статі; 

2 – особини жіночої статі; а – кількість генеративних особин, м²; б – кількість генеративних 
пагонів на особині. Інтервал похибок середніх значень параметрів відповідає 90 % 
достовірності
Найістотніші зміни відбулися в останній період 2011–2021 рр. У популяціях виду 

впродовж цих років спостерігається значне зменшення кількості генеративних особин як 
чоловічої, так і жіночої статей. Порівняно з попереднім періодом досліджень (2001–2011 
рр.) кількість генеративних особин чоловічої статі зменшилася від 2,9 до 1,6, а особин 
жіночої статі – від 1,2 до 0,2. Водночас змінилися показники кількості генеративних пагонів 
на особинах, чисельність яких зменшилась від 4,1 до 2,1 у особин чоловічої статі й від 2,8 
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до 0,9 у особин жіночої статі. Активність розвитку особин у популяціях R. rosea перебуває в 
прямій залежності від впливу гідрологічних і температурних умов різних періодів сезонної 
вегетації. Однак загальною тенденцією в динаміці сезонного розвитку популяцій R. rosea 
на сучасному етапі досліджень є значне зменшення чисельності генеративних особин і, 
зокрема, особин жіночої статі, що кардинально змінює їхню статеву структуру та знижує 
рівень насіннєвого поновлення. Виявлені відмінності в кількісному співвідношенні між 
особинами чоловічої та жіночої статей демонструють їхню реакцію на зміну температурних 
умов і еколого-ценотичну ситуацію в різні сезони вегетації. Здатність до генеративного 
розмноження в популяціях виду є визначальною у змінених умовах, оскільки впливає на 
особливості їхнього функціонування та здатність до відновлення. Негативні тенденції в 
динаміці популяцій, які зумовлені потеплінням і, як наслідок, зміною еколого-ценотичних 
умов, показали, що подальше тривале регресування веде до розпаду на окремі локуси та 
зменшення зайнятих ними площ. Унаслідок порушення структурної цілісності популяцій 
збільшується кількість подрібнених ізольованих фрагментів, що значно знижує їхню 
життєвість і здатність до розмноження. 

Суттєвою перешкодою в репродуктивному розвитку популяцій R. rosea як 
геліофітного виду є сукцесійно-демутаційні процеси, що зумовлюють ущільнення 
рослинного покриву та  зниження інсоляції в їхніх оселищах унаслідок проникнення 
чагарничків і чагарників із нижніх гіпсометричних рівнів високогір’я (Vaccinium myrtillus 
L., Vaccinium vitis-idaea L., Rhododendron kotschyi Simonk, Alnus viridis (Chaix) Opiz, Pinus 
mugo Turra, Salix silesiaca Willd., Juniperus sibirica Bungsd.),  а також молодого підросту 
Picea abies (L.) Karst. За таких умов основною причиною послаблення розвитку особин є 
погіршення умов існування внаслідок негативного впливу заростання та зміни еколого-
ценотичних умов у їхніх оселищах. 

Іншим важливим показником у сезонному розвитку популяцій є біометричні 
параметри особин, які впливають на їхній репродуктивний потенціал. Виявлено, що 
потенціал розвитку популяцій визначається станом особин різної статі, який досягається 
за рахунок акумуляції в них внутрішніх ресурсів. Залежність впливу на продукцію біомаси 
особин різної статі підтверджують й інші дослідники [35]. Мінливість морфологічних ознак 
є характерним показником популяцій виду у змінених умовах [36, 43]. При зменшенні 
біометричних параметрів (розміру й маси) в особин формується менше генеративних 
пагонів, а відтак, і плодів. За несприятливих умов сповільнюються процеси репродуктивної 
здатності особин і знижується потужність розвитку кореневища. Зокрема, це стосується 
річних приростів на кореневищах, його товщини й активації бруньок відновлення, за 
рахунок яких підтримується репродуктивний потенціал і здатність до відновлення нових 
структур (рис. 4). Незважаючи на те, що особини жіночої статі вирізняються більшою 
масою кореневища (10,2 г), ніж особини чоловічої статі (7,8 г), їхні річні прирости є 
трохи меншими. Приріст кореневища у особин жіночої статі  в середньому становить 0,65 
см, а у особин чоловічої статі – 0,75 см. R. rosea є гемікриптофітом, оскільки бруньки 
відновлення містяться на рівні поверхні ґрунту. Відтак, підсихання субстрату, зникнення 
мохового шару, в якому зазвичай розміщена верхівкова частина кореневища, призводить 
до втрати щорічних молодих бруньок поновлення, що значно знижує життєвий потенціал 
особин. Водночас життєва форма особин змінюється на низькорослу з малопотужними 
вегетативними й генеративними пагонами, а також із незначними річними приростами 
й товщиною кореневища. Властива для популяцій виду партикуляція особин, що 
проявляється в розростанні й відособленні молодих особин від материнських, є лише 
частковою та не забезпечує значного завоювання навколишнього простору.
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Рис. 4. Зміна біометричних параметрів у популяціях Rhodiola rosea L.: 1 – особини чоловічої статі; 

2 – особини жіночої статі; а – річний приріст кореневища, см; б – товщина кореневища, см. 
Інтервал похибок середніх значень параметрів відповідає 90 % достовірності
Відтак, негативними ознаками за таких умов, які впливають на репродуктивну 

здатність популяцій, є незначна активність і послаблення процесів поновлення особин, 
зменшення маси кореневища та зниження функцій його розвитку. Внаслідок змін у 
репродуктивній організації популяцій виду можна прогнозувати зміни таких властивостей 
як темпи розмноження особин, тривалість генерації та здатність до поновлення нових 
структур. Загроза порушення структурної цілісності популяцій R. rosea підсилюється 
також інтенсивністю антропогенного впливу, зокрема, руйнуванням природних оселищ 
з метою видалення кореневищ. До основних ознак деградації популяцій необхідно 
залучити зменшення загальної чисельності особин, агрегованості їхнього просторового 
розподілу  та сповільнення процесів регенераційної здатності у разі пошкодження їх та 
елімінації. Установлено, що популяції виду є вразливими до механічних пошкоджень, 
оскільки на відновлення втрачених структур необхідним є тривалий період. Найбільших 
втрат зазнають особини жіночої статі, чисельність яких у таких випадках сягає крайніх 
нижніх меж (7–10 %), що суттєво знижує рівень насіннєвого поновлення в популяціях. У 
разі пошкодження й елімінації кореневищ відбувається надмірна стимуляція підземних 
бруньок поновлення, які перебувають у стані спокою, що значно вичерпує енергетичні 
ресурси особин. Назагал, важливо враховувати такі репродуктивні особливості виду як 
сповільнений розвиток і тривалий процес регенерації особин, неусталену динаміку в 
чисельності особин йі зміщенні статевих співвідношень та послаблення функцій їхнього 
відновлення. Негативні зміни, які спостерігаються в репродуктивній здатності R. rosea, 
належать до основних наслідків деградації й, відповідно, є потенційною загрозою втратити 
структурну цілісність популяцій. 

Таким чином, на підставі проведених досліджень встановлено, що основні зміни 
в популяціях R. rosea зумовлені впливом кліматичних чинників, які визначають їхню 
здатність до відновлення й виживання. Популяції вразливі до стресових ситуацій, 
що супроводжується значними змінами в їхній структурній організації та, зокрема, в 
демографічних, статево-просторових і репродуктивних показниках. Ознаками деградації 
популяцій є зменшення чисельності особин, послаблення функцій репродуктивного 
розвитку та втрата їхніх територіальних позицій. Відтак, популяції негативно реагують на 
кліматичні зміни, зокрема, потепління, що засвідчує невідповідність сучасних кліматичних 
умов екологічним потребам виду. Екологічна спеціалізована структура популяцій R. rosea 
в разі несприятливих умов існування зазнає суттєвих змін, що призводить до зниження 
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їхньої стійкості та здатності до відновлення. Отримані показники змін базових параметрів 
популяцій і їхні динамічні тенденції засвідчують, що багаторічний прес підвищення 
температури має негативний вплив на їхній розвиток. Негативні тенденції в популяціях 
підсилюються також антропогенним впливом, зокрема, механічним руйнуванням оселищ 
і видаленням кореневищ, що значно уповільнює процеси регенерації особин. Відповідно, 
проблема збереження популяцій R. rosea має насамперед стосуватись як демографічних 
показників, так і показників функціональної активності репродуктивної сфери у відповідь 
на дію чинників зовнішнього середовища. Будь-які порушення структурної цілісності 
популяцій виду є загрозою деградації та втрати їхніх природних локалітетів. Назагал, під 
час досліджень природного стану популяцій виду важливо враховувати еколого-біологічні 
особливості виду та характер мінливості індивідуальних базових ознак структурної 
організації популяцій. Отримані результати є важливими у вирішенні проблем, пов’язаних 
з оцінкою змін у розвитку популяцій аркто-альпійських видів рослин і з прогнозом їхньої 
поведінки в екологічно змінених умовах високогір’я. 
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RHODIOLA ROSEA L. IN THE UKRAINIAN CARPATHIANS: 
STRUCTURAL ORGANIZATION OF POPULATIONS, MAIN TRENDS 

OF CHANGES AND ABILITY TO RECOVER

R. Dmytrakh
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4, Kozelnytska St., Lviv 79026, Ukraine 

e-mail: rostdmytrakh@gmail.com

It has been established that the rare arctic-alpine species Rhodiola rosea L. consti-
tutes a vulnerable component of the flora of the Ukrainian Carpathians in modern conditions 
of the high-mountain areas. Under the influence of climate factors changes are taking place 
in important components of the species populations to ensure its ability to recover and sur-
vive. Hence, the field of research covers the study of the modern state of populations Rhodi-
ola rosea and changes in the basic parameters of structure organization, which determine the 
prospects for their development and adaptation. Input characteristics of the population status 
diagnostics is analysis of perennial data on the number of species individuals, reproductive 
ability and the nature of manifestation of dynamics trends due to the influence of environ-
mental factors. Taking into account the ecological and biological features of the species and, 
in particular, the attraction to wet and cool habitats with low temperatures, the ambiguous 
response of populations to changes in climatic conditions is followed. It was found that 
populations of the species are sensitive to stress situations which lead to considerable vio-
lations in the structural organization and, in particular, in changes in demographic, sexual, 
spatial and reproductive indicators. Of importance for assessing the status of the species 
populations and for indicating the environmental conditions must be availability of gener-
ative individuals and their functional relations with the environment. Population degrading 
is manifested through reduced number of individuals, disruption of the correlation between 
different-sex, weakening of reproductive development functions, fragmentation and spa-
tial disintegration of individuals with low renewal activity. Hence, Rhodiola rosea popula-
tions are sensitive to environmental changes, in particular, warming, which fact testifies to 
non-correspondence of current climatic conditions to the ecological needs of the species. 
At the same time, negative trends are also strengthened by the mechanical destruction of 
the natural habitats of populations, which significantly slows down the processes of their 
regeneration ability. Therefore, changes occurring in populations Rhodiola rosea actively af-
fect their structural organization and ability to recover. Based on the application of complex 
ecological-demographic and reproductive approaches, a number of indicators of the struc-
tural organization of populations, their changes during different periods of vegetation and 
the ability to recover in changed environmental conditions were obtained. The obtained re-
sults are important in solving issues related to the preservation of populations of arcto-alpine 
species, assessment of their development and behavior in modern high-mountain conditions.

Keywords: climate changes, demographic and reproductive parameters, dynamic 
trends, ability to recover, Rhodiola rosea L.
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ПОЛІМОРФІЗМ МІКРОСАТЕЛІТНИХ ЛОКУСІВ ХРОМОСОМИ 5Н ЯЧМЕНЮ 
(HORDEUM VULGARE L.) І АСОЦІАЦІЇ АЛЕЛІВ З МОРОЗОСТІЙКІСТЮ 

М. Бальвінська, С. Гаврилов, В. Файт

Селекційно-генетичний інститут –  
Національний центр насіннєзнавства та сортовивчення 

Овідіопольська дорога, 3, Одеса 65065, Україна 
e-mail: faygen@ukr.net

Ячмінь (Hordeum vulgare L.) – культура, яка має велике економічне 
значення для багатьох країн світу, в тому числі і для України. Одним із основних 
факторів, що обмежує виробництво ячменю в різних регіонах України, вважається 
низькотемпературний стрес. Прогнозування морозостійкості під час створення 
та добору стійких генотипів є одним із головних завдань селекції. Використання 
молекулярно-генетичних інструментів аналізу передбачає підвищення ефективності 
традиційних методів ідентифікації та добору генотипів із необхідними ознаками у 
конкретній кліматичній зоні.

Локуси 5Н хромосоми є складовою частиною комплексної системи генів, 
що беруть участь у формуванні стійкості до низьких негативних температур. 
Досліджено поліморфізм і розподіл алелів 9 мікросателітних локусів хромосоми 
5Н, які містяться в області ключових генів НТ-стійкості Fr-H1, Fr-H2 та близько до 
цих регіонів у 35 сортів колекції ячменю осіннього строку посіву. На дослідженій 
вибірці сортів за локусами Bmag 0223, Bmag0323, Bmag0760, GMS061 та UMB702 
детектовано алельний поліморфізм із наявністю від 2 (UMB702) до 5 (Bmag 0223) 
алелів. Проведено оцінку морозостійкості 31 сорту за різної тривалості загартування 
та відмічено суттєві відмінності між ними за даною ознакою. За результатами аналізу 
поліморфізму мікросателітних локусів і даних оцінки сортів за морозостійкістю 
виявлено зв’язок алельних відмінностей чотирьох із п’яти поліморфних локусів з 
рівнем морозостійкості й темпами загартування. Встановлено достовірні асоціації 
між наявністю алелів Bmag0223, Bmag0323, Bmag0760, GMS061 та показниками 
рівня морозостійкості. Алельні відмінності за локусом UMB702 не були асоційовані 
з відмінностями з жодної з ознак. Алелі мікросателітного локусу Bmag0223 рекомен-
дується використовувати під час негативного добору менш морозостійких генотипів 
на ранніх етапах селекції.

Ключові слова: ячмінь, ПЛР-аналіз, мікросателіти, ДНК-маркери, 
морозостійкість

Ячмінь (Hordeum vulgare L.) є господарсько-цінним видом, який має велике еко-
номічне значення для світового виробництва зерна, зокрема, для України. Втрата 
генетичного різноманіття багатьох сільськогосподарських рослин, зокрема, ячменю, 
призводить до того, що вони стають дедалі більш сприйнятливими до різних екологічних 
стресів, у тому числі й у зв’язку з глобальною зміною клімату [12, 13, 30]. Останніми 
роками в усьому світі, в тому числі в Україні, відзначають велику амплітуду температур, 
зокрема, в зимовий і весняний періоди, від високих до низьких, аномальні умови з різкими 
перепадами температур і нестачею снігового покриву [4]. Серед стресових чинників, які 
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впливають на агрономічну цінність і обмежують урожайність ячменю, зокрема, осіннього 
строку сівби, особливе навантаження на рослини чинить низька від’ємна температура та 
пов’язані з нею ускладнення. Прогнозовані, але неконтрольовані несприятливі природні 
умови на тлі дії низьких від’ємних температур спонукають до пошуку нових, стійких до 
цих умов генотипів ячменю [3, 4]. 

Наразі вчені-селекціонери створили багато цінних високоврожайних сортів [5], од-
нак їхня продуктивність під впливом несприятливої низької температури може значно 
варіювати по роках залежно від погодних умов [22], тому прогнозування морозостійкості 
залишається одним із головних завдань селекції не тільки у зонах Лісостепу й Полісся, 
але і в південних регіонах України [2, 3, 5]. Добір за даною ознакою в умовах польових 
випробувань не завжди є ефективним через недостатнє стресове навантаження або повну 
його відсутність у більшості років вирощування. Проблему морозостійкості ячменю 
осіннього строку сівби ускладнює також використання у виробництві як генотипів з 
типово озимим типом розвитку, так і дворучок (альтернативного чи факультативного 
типу розвитку), що мають інші фізіологічні механізми її формування. У типово озимого 
ячменю ця властивість пов’язана з тривалістю стадії яровизації, у дворучок – насамперед 
із реакцією на тривалість дня [7, 15].

Морозостійкість зернових культур триби Triticeae, до якої належить і ячмінь, як ві-
домо, є  складною кількісною ознакою і залишається предметом масштабних досліджень, 
зокрема, встановлення молекулярно- та фізіолого-генетичних особливостей, що 
тривають уже кілька десятиліть [9, 17, 24, 28]. Наразі відомо, що головними генетичними 
детермінантами стійкості до низьких температур у ячменю є локуси Fr-H1 і Fr-H2 
хромосоми 5H [14, 15, 25, 26]. Довжина ефективної дії головного QTL-5НL ячменю, який 
відповідальний за стійкість до впливу негативних температур, становить, за різними дослі-
дженнями, 21–30 сМ [20]. Цей QTL відповідає областям 5H-bin11 та 5H-bin9-10 ключових 
генів морозостійкості Fr-H1 та Fr-H2, відповідно [20], що обумовлює 36,6 і 21,5 % фено-
типічної мінливості щодо зимостійкості ячменю, 30,6 і 30,7 % морозостійкості, оціненої 
у контрольованих лабораторних умовах, та 45,3 і 46,8 % варіабельності морозостійкості, 
виміряної за значенням параметра флуоресценції хлорофілу (Fv/Fm), і було встановлено 
дослідниками на початку 2000-х років [26]. Пізніше ідентифіковано ще три QTLs на 
хромосомах 1HL (Fr-H3), 4HS і 4HL, оцінка ефектів яких і частка вкладу у фенотипове 
різноманіття поки що до кінця не визначені [16]. 

Традиційна селекція сортів, зокрема, ячменю, є складним і тривалим процесом, а 
це, у свою чергу, призводить до необхідності залучати сучасні допоміжні інструменти, які 
прискорюють оцінку та добір потрібних генотипів [6]. Результати досліджень світового рівня 
визначають використання ДНК-маркерів, у тому числі на основі аналізу мікросателітних 
локусів, ефективним і зручним підходом для оцінки стійкості генотипів, зокрема, ячменю, 
до дії низьких температур та інших абіотичних стресів [18, 21]. Такі мікросателітні 
маркери рекомендовано для MAS [10, 19, 23, 26]. Використання молекулярно-генетичних 
методів аналізу передбачає підвищення ефективності ідентифікації та добору генотипів 
з необхідними ознаками для використання їх у селекційних програмах у конкретній 
кліматичній зоні.

Мета даної роботи – дослідити поліморфізм мікросателітних локусів 5Н хромосоми 
для одержання потенційних ДНК-маркерів, що дадуть змогу визначати генотипи 
ячменю з ознаками стійкості до несприятливих умов, спричинених низькими від’ємними 
температурами, та проводити за необхідності їхній добір.
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Матеріали та методи
Як вихідний матеріал використовували 35 сортів ячменю озимого й альтернативного 

(дворучки) типу розвитку різного походження. Серед вивчених – 17 сортів (Абориген, 
Айвенго, Академічний, Валькірія, Дев’ятий Вал, Достойний, Зимран, Манас, Метелиця, 
Одеський 170, Одеський 46, Оксамит, Роман, Росава, Селена Стар, Снігова Королева, 
Трудівник) вітчизняної селекції, зокрема, СГІ-НЦНС, 18 – інших оригінаторів, у тому числі 
17 європейських: 12 східноєвропейських (Державний, Еспада, Жаворонок, Кондрат, Кумач, 
Метакса, Михайло, Платон, Путнік, Тігр, Тимофєй, Хуторок), 3 центральноєвропейських 
(Luran, Sinderella, Maуbrit), 2 західноєвропейських (Gerlach, Sсarpia) та 1 євразійського 
(Roho). Серед дослідженої вибірки – 25 типово озимих, решта 10 (Абориген, Айвенго, Валь-
кірія, Дев’ятий Вал, Достойний, Снігова Королева, Одеський 46, Росава, Путнік,Тимофєй) 
заявлені як сорти-дворучки.

ДНК виділяли з 3 індивідуальних рослин кожного сорту (паростків, листя) за 
допомогою ЦТАБ-буфера [6, 8]. Зразки виділеної ДНК (суміші, створені з індивідуальних 
рослин) досліджували шляхом ПЛР-аналізу. 

ПЛР-ампліфікацію проводили на термоциклері Т100 ТМ «Bio-Rad» (CША). Реакційна 
суміш для проведення ПЛР мала такий склад: 1хПЛР-буфер для Taq-полімерази (50 мМ 
КСl, 20 мМ Трис-НСl, рН 8,4 (25 °С), 2мМ МgCl2, 0,01 % Tween-20), 0,2 мМ кожного з 
дНТФ (дезоксинуклеозидтрифосфатів), 0,25 мкМ кожного з праймерів. Суміш об’ємом 10 
мкл містила 50 нг ДНК і 0,2 одиниці Taq-полімерази. 

Для проведення ПЛР використали специфічні праймери до мікросателітних локусів 
Bmag 0223, Bmag0323, Bmag0760, GMS061, UMB702, GBM1166, GBM1227, Bmag0113a та 
Bmag812 [11, 19]. 

Умови ПЛР-ампліфікації для мікросателітних локусів [1, 6]: 45 циклів; початкова 
денатурація: 94 °С – 3 хв, далі усі цикли 94 °С – 1 хв; відпал: 55 °С – 1 хв, елонгація: 72 °С – 
2 хв. Заключна елонгація: 72 °С – 5 хв. 

Продукти реакції ампліфікації фракціонували методом електрофорезу згідно з [1, 6].
Документування профілів ДНК та їхню обробку проводили за допомогою цифрової 

мінікамери «Samsung» і комп’ютерного програмного забезпечення відповідно.
Стійкість до морозу у рослин ячменю визначали в лабораторних умовах на стадії 

паростків рулонним методом у модифікації відділу стійкості до абіотичних факторів 
СГІ-НЦНС. Оскільки паросткам, одержаним з насіння різних регіонів або різних років, 
властива різна стійкість до стресорів, то для оцінки морозостійкості використовували 
паростки з насіння 31 сорту, що були репродуковані нами в умовах Одеси у 2018 р. 

Перед проморожуванням рослини ячменю проходили загартування за скороченої 
тривалості дня (10 год) протягом 15 або 30 діб за температури 2,5 °C. Загартування 
упродовж 30 діб за наведених вище температурно-світлових умов є достатнім для 
формування у генотипів типово озимого ячменю та дворучок статичної морозостійкості, 
яка достатньою мірою збігається з результатами польових досліджень. Для визначення 
показників морозостійкості й темпів загартування рослини ячменю проморожували за 
-9 °C з експозицією тесту 24 год. Критерієм морозостійкості слугувала наявність (%) 
живих рослин після проморожування. Темпи загартування визначали як відношення 
морозостійкості дослідних зразків після 15 діб загартування до статичної морозостійкості 
після 30 діб загартування у відсотках. Випробування проводили у 3-кратній повторності.

Статистичну обробку експериментальних даних здійснювали з використанням 
пакету програм «Аналіз даних» Microsoft Excel.
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Результати і їхнє обговорення
З літературних джерел відомо про низку мікросателітних маркерів, що запропоновані 

для оцінки стійкості рослин до абіотичних стресів, зокрема, низькотемпературного [11, 
59], як у лабораторних умовах, так і з метою застосування в маркерній селекції (MAS).

Проведено мікросателітний аналіз вибірки з 35 генотипів ячменю з маркерами 
хромосоми 5Н, а саме Bmag0223, Bmag0323, Bmag0760, GBM1166, GBM1227, GMS061, 
UMB702 та Bmag0113a та Bmag812, які перебувають у зоні генів морозостійкості Fr-H1 і 
Fr-H2 та близько до них. 

Алельна характеристика досліджених локусів хромосоми 5Н та розподіл алелів
За результатами аналізу 9 мікросателітних локусів хромосоми 5Н, у дослідженій 

вибірці сортів ячменю озимого й альтернативного типу розвитку детектовано загалом 21 
алельний варіант (табл. 1). 

Таблиця 1
Алелі та варіабельність мікросателітних локусів хромосоми 5Н

Локус Кількість 
алелів Розмір, п. н. Частота, % РІС1

Bmag0223 5

127 17,6±6,53

0,77150 32,4±8,03
160 23,6±7,28
170 17,6±6,53
180 8,8±4,86

Bmag0323 4

148 11,4±5,37

0,52155 7,1±4,34
160 65,8±8,02
165 15,7±6,15

Bmag0760 3
105 11,4±5,37

0,41110 74,3±4,34
н.а 14,3±5,92

GMS061 3
135 20,0±6,76

0,64140 42,9±8,37
145 37,1±8,17

UMB702 2 н.а 17,1±6,36 0,28280 82,9±6,36
GBM1166 1 165 100,0 0
GBM1227 1 210 100,0 0

Bmag0113a 1 153 100,0 0
Bmag812 1 190 100,0 0

Примітки:  1PIC (Polymorphic Index Content) – індекс поліморфності мікросателітного локусу
Діапазон розмірів детектованих алелів досліджених мікросателітних ділянок, 

а також середня кількість алелів на один локус, що становить 2,3 алеля, співвідносять-
ся з даними літературних джерел [6, 11, 27]. За локусами Bmag0760, GMS061, UMB702, 
Bmag0323 та Bmag0223 виявлено від 2 до 5 алелів. Інші 4 локуси GBM1166, GBM1227, 
Bmag812, Bmag0113a виявилися мономорфними і мали тільки один специфічний ПЛР-
продукт. Відсутність алельного поліморфізму за локусом Bmag812 у вивчених сортів яч-
меню була несподіваною, враховуючи результати попередніх досліджень щодо кількості 
алелів та індексу поліморфності для даного локусу. Так, за даними різних авторів, у локусі 
Bmag812 можна виявити від 2 до 7 алелів, і його рекомендують для використання в МАS 
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на морозостійкість [11, 19]. Мікросателітний локус Bmag812 (5H-bin9, регіон Fr-H2) де-
монструє високу генетичну мінливість із показником РІС 0,77 серед 28 2-рядних і 6-рядних 
сортів озимого ячменю різного походження, досліджених М. Rapacz зі співавторами [19]. 
Водночас автори не уточнюють, наявність яких саме алелів цього локусу діагностує 
стійкість або чутливість до морозу серед генотипів ячменю. 

Значення індексу поліморфності (РІС) досліджених мікросателітних локусів, які 
обчислено на основі частот алелів, варіювали для поліморфних мікросателітів у межах 
0,28-0,77 (табл. 1). Найвищий індекс поліморфності (0,77) спостерігали за локусом 
Bmag0223. Найнижче значення цього показника (0,28) виявили за локусом UMB702. 
Середнє значення РІС становило 0,52. Невелике середнє значення цього показника може 
свідчити про помірне алельне різноманіття досліджених МС-локусів, наявність одного з 
алельних варіантів зі значною частотою, яка істотно перевищую частоту інших алелів. 

Найбільш варіабельним для даної вибірки генотипів ячменю є локус Bmag0223, за 
яким детектовано 5 алельних варіантів 127, 150, 160, 170 та 180 п. н. (табл. 1). Розподіл 
алелів локусу Bmag0223 був більш-менш рівномірним (рис. 1).

 
Рис. 1. Розподіл алелів мікросателітних локусів серед досліджених сортів ячменю

Достовірні відмінності виявлено лише між більш поширеним алелем 150 п. н., 
що траплявся з частотою 32,4±8,03 %, та найменш поширеним – 180 п. н. (8,8±4,86 %) 
(tфактичне=2,51 при t0.05=2,14). Інші алелі за частотою між собою істотно не відрізнялися 
(d<Sd x t0.05). Більшість алелів цього локусу наявні у сортів ячменю із різних місцевостей, 
але алель 127 п. н. виявлено тільки у 6 генотипів (Еспада, Кондрат, Михайло, Спутник, 
Тигр, Хуторок) східноєвропейського походження (рис. 1). Це, ймовірно, може свідчити як 
про генетичну схожість вихідних генотипів, залучених до селекції під час створення цих 
сортів, так і про збереження у процесі добору саме генотипів-носіїв алельного варіанта 
127 п. н., який потенційно може бути пов’язаний із проявом ознак, кращих або необхідних 
для певних зон вирощування чи для конкретної місцевості.

Аналогічний розподіл алелів спостерігали і за локусом GMS061, у якого відмічали 
наявність 3 алелів (табл. 1). Як і в попередньому випадку, істотні відмінності виявлено 
тільки між більш поширеним алелем 140 п. н. (42,9±8,37 %) і менш поширеним 135 п. н. 
(20,0±6,76 %) (tфактичне=2,13 при t0.05=2,07). При цьому останній алель детектовано як 
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у сортів вітчизняної селекції, так і у сортів іншого походження (рис.1), але його немає 
в генотипі 5 європейських сортів – 2 із Заходу (Gerlach, Sсarpia) та 3 із Центру Європи 
(Luran, Sinderella, Maуbrit). Алель 145 п. н. локусу GMS061 виявлено у 13 сортів різного 
походження. Він достовірно не відрізнявся за частотою від 2 інших алелів.

За наступними 3 локусами Bmag0323, Bmag0760 та UMB702 спостерігали інший 
характер розподілу частот алелів. Незалежно від кількості виявлених алелів, один із них 
траплявся зі значною частотою, яка істотно перевищувала таку всіх інших алелів певного 
локусу за відсутності достовірних відмінностей між іншими алелями. Так, за локусом 
Bmag0323, за яким виявлено 4 алелі, частота більш поширеного алелю 160 п. н. становила 
65,8±8,02 %, що суттєво більше на 50,1–58,7 % (tфактичне=4,96–6,44 при t0.05= 2,04–2,06) по-
рівняно з частотами інших 3 алелів цього локусу, які дорівнювали 7,1–15,7 % та істотно 
не відрізнялися між собою. Частота алелю 148 п. н. становила 11,4±5,37, при цьому 6 із 
35 досліджених сортів (3 українських і 3 іноземних) мали, крім алеля 148 п. н., інші алелі 
даного локусу (1 сорт – 155 п. н., 2 сорти – 160 п. н., 3 сорти – 165 п. н.). 

За локусом Bmag0760 більшого поширення набув алель 110 п. н. (74,3±4,34 %). Інші 
два алелі цього локусу 105 п. н. та нуль-алель за частотою не відрізнялися (d=2,9±7,99 %) 
та достовірно поступалися на 62,9 і 60,0 % від частоти алелю 110 п. н. (tфактичне=9,12 і 8,17, 
відповідно, при t0.05= 2,04 в обох випадках). Цікаво, що алель 110 п. н. траплявся у сортів і 
українських, і закордонних оригінаторів, а алель 105 п. н. – тільки у 4 українських сортів 
(СГІ-НЦНС). Водночас серед українських сортів не виявлено жодного носія нуль-алелю. 

За результатами мікросателітного аналізу сортів озимого ячменю за локусом 
UMB702, у більшості генотипів (29) детектували алель 280 п. н. (рис. 1). Частота трапляння 
даного алелю становила 82,9±6,36 % та суттєво перевищувала таку для нуль-алелю 
(tфактичне=7,32 при t0.05= 2,03).

Морозостійкість і її зв’язок з алельними відмінностями сортів 
Досліджувані сорти суттєво відрізнялися за рівнем морозостійкості й темпами 

загартування у процесі штучного проморожування (табл. 2). Зокрема, середня 
морозостійкість сортів вибірки при загартуванні 15 діб дорівнювала 36,4 % живих рос-
лин, а морозостійкість окремих сортів варіювала від 12,5 до 71,7 %, тобто розмах варію-
вання становив 52,9 %. Збільшення тривалості загартування до 30 діб сприяло зростанню 
як середнього рівня морозостійкості до 81,6 %, так і рівня морозостійкості всіх сортів до 
38,8–81,6 % і певного зменшення варіювання ознаки до 42,8 % порівняно з попереднім 
варіантом досліду.

Поряд із тим, ранги сортів за морозостійкістю між варіантами 15 і 30 діб загарту-
вання значною мірою не збігаються (r=+0,54). Темпи загартування у окремих сортів зміню-
валися від 19,8 до 98,4 %. При цьому більші темпи загартування властиві сортам із більш 
високою морозостійкістю при загартуванні 15 діб (r=+0,84). Водночас темпи загартування 
не пов’язані з морозостійкістю при загартуванні 30 діб (r=+0,03). 

Порівняння груп сортів носіїв альтернативних алелів певного локусу дало змогу 
встановити суттєві відмінності між такими за однією або двома ознаками за 4 локусами з 
5 поліморфних (табл. 3).

Такі відмінності відмічені за морозостійкістю при загартуванні 15 діб між сортами-
носіями різних алелів локусу Bmag0760 і GMS061. При цьому більша морозостійкість 
властива носіям алелю 110 п. н. локусу Bmag0760 та 145 п. н. локусу GMS061. Тобто вка-
зані алелі сприяють кращій морозостійкості рослин ячменю тільки у перші тижні росту. 
На відміну від двох попередніх локусів, алельні відмінності за локусом Bmag0223 суттєво 
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впливають на рівень морозостійкості на обох варіантах проморожування. Поряд із тим, 
більша морозостійкість при загартуванні 15 діб властива сортам-носіям алелю 160 п. н., а 
при загартуванні 30 діб – 127 п. н. Загалом ранги 3 кращих генотипів за даним локусом (150, 
160, 127 п. н.) змінюються залежно від варіанта проморожування, а 2 інших, слабкіших за 
морозостійкістю (170 та 180 п.н.), – залишаються стабільними. Такі відмінності відмічені 
за морозостійкістю при загартуванні 15 діб між сортами-носіями різних алелів локусу 
Bmag0760 і GMS061.

Таблиця 2
Характеристика сортів ячменю за показниками морозостійкості

Назва сорту
Показники 

морозостійкості, %1 Назва сорту
Показники 

морозостійкості, %
М1 М2 ТЗ М1 М2 ТЗ

Gerlach 20,3 42,0 48,3 Одеський 170 13,8 42,8 32,2
Scarpia 23,6 70,1 33,7 Одеський 46 23,5 42,8 54,9
Sinderella 48,8 55,3 82,8 Оксамит 33,9 48,2 70,3
Абориген 28,8 64,4 44,7 Платон 33,3 67,8 49,1
Айвенго 37,9 78,9 48,0 Путнік 53,3 73,2 72,8
Академічний 33,3 78,3 42,5 Роман 66,1 67,7 98,4
Дев’ятий Вал 36,2 47,4 76,3 Росава 32,2 80,0 40,2
Державний 30,5 64,7 47,2 Селена Стар 15,5 38,8 40,7
Достойний 44,1 46,2 95,4 Снігова Королева 17,0 42,1 40,4
Еспада 22,6 42,8 52,8 Тігр 40,7 79,6 51,1
Жаворонок 43,9 48,1 91,2 Тимофєй 50,9 70,3 72,4
Зимран 22,3 46,2 43,5 Трудівник 12,5 63,1 19,8
Кондрат 37,9 81,6 46,4 Хуторок 61,7 69,4 88,9
Кумач 59,3 67,7 87,6 x

36,4 60,8 59,3

Манас 49,2 80,7 60,9 Sx 2,82 2,66 3,80
Метакса 23,6 41,3 57,1 min 12,5 38,8 19,8
Метелиця 71,7 78,5 91,3 max 71,7 81,6 98,4
Михайло 39,0 66,0 59,0 CV, % 43 24 36
Примітки: 1М1 – морозостійкість при загартуванні 15 діб, М2 – морозостійкість при загартуванні 30 
діб, ТЗ – темпи загартування

Алельні відмінності за локусом Bmag0323 пов’язані з такими за темпами 
загартування. Більші темпи загартування властиві сортам-носіям алелю 165 п. н. даного 
локусу. Сорти з наявністю в генотипі альтернативних алелів 155 або 160 п. н. значно 
поступалися за даним показником вищезазначеному генотипу в 2,2 і 1,3 разу відповідно. 

Алельні відмінності за локусом UMB702 не були асоційовані з відмінностями із 
жодної з ознак.

Отже, з використанням ПЛР-аналізу досліджено алельний поліморфізм і розподіл 
мікросателітних алелів 9 мікросателітних локусів хромосоми 5Н, що розташовані в області 
ключових генів морозостійкості Fr-H1 (bin11), Fr-H2 (bin9-10) і беруть участь у формуванні 
НТ-стійкості ячменю. За результатами проведених досліджень генетичну варіабельність 
виявлено за локусами Bmag 0223, Bmag0323, Bmag0760, GMS061, UMB702. За 4  локусами 
GBM1166, GBM1227, Bmag0113a, Bmag812 на даній вибірці сортів поліморфізм не виявлено.

Порівняння результатів аналізу поліморфних мікросателітних локусів і даних 
оцінки сортів за морозостійкістю показало достовірні асоціації між наявністю алельного 
поліморфізму за 4 локусами та показником рівня морозостійкості. Такі відмінності 
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відмічені за локусом Bmag0323 з темпами загартування та за локусами Bmag0760 і GMS061 
з морозостійкістю при загартуванні 15 діб. Алельні відмінності за найбільш поліморфним 
мікросателітним локусом Bmag0223 (PIC=0,77) істотно пов’язані з рівнем морозостійкос-
ті сортів при загартуванні як 15, так і 30 діб, і даний мікросателітний маркер може бути 
рекомендований для негативного добору слабоморозостійких генотипів ячменю. 

Таблиця 3
Морозостійкість і темпи загартування різних за алелями 
мікросателітних локусів  груп сортів, % живих рослин

Локус Ознаки1 Алелі, п. н. F фактичне F критичне
Bmag0760 н.а 105 110

М1 30,9 19,8 39,8 3,47 3,34
М2 46,2 53,1 64,0 2,84
ТЗ 62,7 37,2 62,6 2,83

Bmag0323 155 160 165
М1 21,5 33,2 47,8 2,97 3,42
М2 63,9 58,8 63,7 0,23
ТЗ 33,5 56,6 74,7 3,47

Bmag 0223 127 150 160 170 180
М1 42,5 37,9 46,2 26,7 20,5 2,83 2,75
М2 68,8 67,6 61,1 49,5 42,1 3,77
ТЗ 61,8 56,8 78,1 51,5 47,1 1,99

UMB702 280 н.а.
М1 36,8 34,4 0,11 4,18
М2 59,5 66,5 1,07
ТЗ 60,9 53,0 0,67

GMS061 135 140 145
М1 21,6 38,5 41,6 4,08 3,34
М2 50,3 65,1 61,2 2,29
ТЗ 43,5 62,1 64,5 2,32

Примітки:1 М1 – морозостійкість при загартуванні 15 діб, М2 – морозостійкість при загартуванні 30 
діб, ТЗ – темпи загартування

Локуси 5Н хромосоми, які досліджували, є лише складовою частиною комплексної 
системи генів, що беруть участь у формуванні стійкості до низьких від’ємних температур, 
тому для подальшого аналізу й оцінки ефектів алелів на морозостійкість (у тому числі 
локусу Bmag 0223) необхідно використовувати спеціально створений генетичний матеріал. 
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Barley (Hordeum vulgare L.) is a crop of great economic importance for many coun-
tries of the world, including Ukraine. One of the main reason limiting barley production in 
different regions of Ukraine is low-temperature stress. Prediction of frost resistance in the 
development and choice of resistant genotypes is one of the main tasks of the breeding. 
Applying the tools of molecular genetic analysis involves increasing the efficiency of tradi-
tional methods of identification and genotype screening with the necessary traits in a specific 
climatic area.
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The 5H chromosomal loci are a component of a complex system of genes involved 
in the formation of resistance to low negative temperatures. The polymorphism and allele 
distribution of nine microsatellite loci in chromosome 5H, which are localisation in the re-
gion of the key NT- resistance genes Fr-H1, Fr-H2 and close to these regions in 35 varieties 
of the autumn barley collection, were studied. Allelic polymorphism with the presence of 
two (UMB702) to five (Bmag0223) alleles was detected at the loci Bmag0223, Bmag0323, 
Bmag0760, GMS061 and UMB702. The frost resistance of 31 varieties with different dura-
tions of hardening was evaluated and essential differences between them were noted for this 
feature. According to the results of the analysis of polymorphism of microsatellite loci and 
data on evaluation of varieties for frost resistance, the connection of allelic differences of 
four out of five polymorphic loci with the level of frost resistance and hardening rates was 
revealed. Reliable associations were established between the presence of alleles Bmag0223, 
Bmag0323, Bmag0760, GMS061 and indicators of the level of frost resistance. Allelic dif-
ferences at the UMB702 locus were not associated with differences in any of the traits. 
Alleles of the microsatellite locus Bmag0223 are recommended for negative choice of less 
frost-resistant barley genotypes at the early plant breeding stages.

Keywords: barley, PCR-analysis, microsatellites, DNA markers, frost resistance
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Однією з нагальних проблем сучасної гідроекології є зростання забруднення 
гідросфери Землі йонами важких металів. Необхідність вирішення її у межах річкової 
мережі України зумовлена тим, що останнім часом рівень забруднення її прісних 
поверхневих вод цими полютантами посилюється. Через це наразі доцільно встановити 
серед найпоширеніших і найчисленніших м’якунів України видів-індикаторів ступеня 
забруднення її природних вод іонами Cu (ІІ). Нас зацікавило питання – чи до категорії 
таких може бути залучена витушка рогова – єдиний у гідромережі північної півкулі 
Землі представник роду Planorbarius Dumeril, 1806. 

З цією метою з’ясовано особливості впливу йонів Cu (ІІ) у межах його 
концентрацій 0,5 ГДК–3 ГДК на показники легеневого та поверхневого дифузного 
дихання генетичних вікарних аловидів надвидового комплексу Planorbarius corneus 
(Linnaeus, 1758) s. l. – «західного» і «східного» гідромережі України. Цим м’якунам 
притаманний комбінований бімодальний спосіб дихання. За легеневої респірації 
вони споживають кисень атмосферного повітря, а за поверхневої дифузної – кисень, 
розчинений у воді, що надходить перкутанно крізь тонкостінні клітинні мембрани 
їхніх епітеліальних покривів тіла і обширної адаптивної зябри.

Щодо P. corneus s. l. Cu (ІІ) – біофільний есенціальний елемент дихальних 
пігментів цих тварин, проте у високих концентраціях він є смертельно небезпечною 
для них речовиною, до того ж із високими кумулятивними властивостями. Первинне 
накопичення її відбувається у гепатопанкреасі м’якунів, а подальший перерозпо-
діл утворених запасів поміж різними їхніми органами і тканинами здійснюється 
циркуляцією гемолімфи – їхнього рідкого внутрішнього середовища.

Встановлено концентрації іонів Cu (ІІ), за яких у піддослідних м’якунів 
розвивається патологічний процес – отруєння, представлений п’ятьма фазами – 
латентною, стимуляції, депресивною, сублетальною і летальною. У всіх досліджених 
випадках, як з’ясувалося, значення показників і легеневого, і поверхневого дихання 
у «східного» аловиду були статистично вірогідно нижчими порівняно з такими 
у аловиду «західного» (р≤0,05–0,001), що підтверджує вищу чутливість і нижчу 
витривалість першого із них до впливу на нього цього отруйного чинника.

Ключові слова: аловиди P. corneus s. l., іони Cu (ІІ), легеневе і пряме поверхневе 
дихання

Перша чверть ХХІ ст. в Україні ознаменувалася помітним зростанням 
антропогенного навантаження на гідросферу та її тваринне населення, що призвело до 
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зростання забруднення її поверхневих вод різними за походженням і концентраціями 
технічно-промисловими, сільськогосподарськими та комунально-побутовими скидами і 
стоками. Із них до найнебезпечніших полютантів щодо гідробіонтів тваринного походження 
належать іони важких металів, функцією-мішенню яких у легеневих видів Gastropoda є як 
респіраторний епітелій їхніх справжніх легень [2, 28], так і покривний епітелій їхнього 
тіла й адаптивної зябри, що слугують їм для поверхневого дифузного дихання.

Одним із найнебезпечніших для м’якунів із цієї групи полютантів, наявних наразі у 
прісних водах України, є йони міді – Cu (ІІ). У сьогоденні це стало не лише регіональною 
проблемою, вирішення якої є нагально важливим для України, наразі це – проблема 
глобального масштабу, котра стосується стану життєвого середовища гідробіонтів різних 
континентів [4, 22, 23, 25, 26, 29, 31]. Адже Cu (ІІ) як есенціальний елемент є неодмінною 
складовою дихального пігменту всіх Pulmonata, який забезпечує їхню життєздатність. Ві-
домо, що важкі метали, отже, і Cu (ІІ) у тому числі, як мікроелементи, входячи до складу 
багатьох біологічно важливих центрів, зумовлюють прискорення перебігу основоположних 
біохімічних процесів, відповідальних за енергетичний обмін у тварин-гідробіонтів [3, 
16, 24]. Це підтверджується зростанням активності низки їхніх фізіологічних функцій – 
фільтраційної [18], дихальної [13], кормової [10, 15], рухової [30], ростової [21].

P. corneus s. l. – широко розповсюджений у гідромережі України черевоногий молюск. 
Обсяг надходження і рівень накопичення йонів міді його організмом забезпечують дві 
визначальні обставини, а саме: по-перше, умови гідрологічного і гідрохімічного режимів 
місць перебування його особин і, по-друге, фізіологічний і генетичний статус останніх [4, 
27]. Про ступінь сприятливості середовища для існування досліджуваних м’якунів судили 
за рівнем концентрації у ньому Cu (ІІ).

Матеріали та методи
Матеріал – 500 екз. одновікових особин P. corneus s. l., зібраних уручну: з них 250 

екз. аловиду «західного» з гідромережі Правобережної України – р. Боржава (с. Шаланки 
Закарпатської обл.: 48°13’25.7"N, 22°50’45.1"E). Збір 02.03.2022 і 250 екз. аловиду 
«східного» з Лівобережної України – р. Псел (с. Токарі Сумської обл.: 50°40’22.35"N, 
34°28’14.80"E). Збір 21.07.2021 (рис. 1).

Аловидову належність аловидів м’якунів встановлювали згідно з [7, 8, 14] за 
конхіологічними ознаками обстежуваних особин.

До лабораторії зібраний матеріал транспортували у пластмасових відерцях (5 л), 
не у воді, а перекладений шарами інтенсивно зволоженої мішковини завтовшки 2,5–4 см. 
Доставлених у лабораторію тварин негайно піддавали обов’язковій 15-добовій аклімації 
до умов їхнього лабораторного утримання: ємність акваріумів – 10 л, густина посадки 
м’якунів – 4 екз./л, температура води – 20–23 °С, рН 7,8–8,6, вміст кисню у воді – 8,2–
8,9 мг О2/дм3. Оновлення середовища – через кожні 2 доби. Годівля м’якунів – сумішшю 
частухи (Alisma plantago-aquatica L.) і водопериці (Miriophyllum spicatum L.) – цілодобова 
й у рівному ваговому співвідношенні обох компонентів корму.

Токсикологічний дослід проведено у повній відповідності до його протоколу, 
запропонованого В. А. Алексєєвим [1]. Як токсикант використано Cu (ІІ) у складі 
CuCl2∙2H2O (ч. д. а.) у концентраціях 0,5 ГДК, ГДК, 2 ГДК, 3 ГДК, зазначених в обчисленні 
на катіон. Експозиція – 48 год. Значення ГДК, прийняте в Україні щодо Cu (ІІ), – 0,005 мг/
дм3. Значення показників легеневого дихання обчислювали за добовою кількістю вдихів, 
тривалістю і об’ємом кожного з них, встановлюваних застосуванням стандартної методики 
[5]. Інтенсивність поверхневого дифузного дихання оцінювали, скориставшись непрямим 
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методом – визначенням тривалості часу, протягом котрого піддослідні особини зберіга-
ли життєздатність за відсутності у них можливості для легеневого дихання. Останнє до-
сягалося утриманням піддослідних тварин на дні акваріумів у невеличких (10×10×10 см) 
кубічної форми замкнених ємностях, виготовлених із дрібносітчастої капронової делі 
та з вмонтованим у їхнє дно тягарцем. М’якуни, будучи позбавлені змоги підійматися 
попід плівку поверхневого натягу води, вимушено користувалися єдиним можливим 
для них способом дихання – поверхневим дифузним, споживаючи контактним способом 
розчинений у воді кисень.

Результати експериментів опрацьовано методами базової варіаційної статистики [6].

Рис. 1. Місцезнаходження аловидів P. corneus s. l.: ■ – «західний» (р. Боржава, с. Шаланки 
Закарпатської обл.); ● – «східний» (р. Псел, с. Токарі Сумської обл.)

Результати і їхнє обговорення
На початку другої половини ХХ ст. французький природодослідник І. Регондо [28] 

у результаті скрупульозного з’ясування комплексу питань, пов’язаних із висвітленням 
морфологічних і фізіологічних особливостей іннервації органів дихання прісноводних 
Gastropoda, став першим, хто беззаперечно довів, що для дихання цим прісноводним м’якунам 
слугують їхні справжні легені, а не мантійна порожнина, як вважалося до того. Доказова база 
цього твердження І. Регондо була визнана безпомилковою, оскільки він переконливо довів, що 
у процесі ембріогенезу у Pulmonata зачаток їхніх легень сформувався набагато раніше, ніж їхня 
мантійна порожнина. До того ж І. Регондо з’ясував, що легені цих м’якунів і їхня мантійна 
порожнина іннервуються від різних гангліїв центральної нервової системи розкидано-вузлового 
типу: легені – від парієтальних, а мантійна порожнина – від плевральних.
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У прадавні часи ці Gastropoda, вимушено опинившись в умовах наземного, хоча й 
досить вогкого середовища, зазнали катастрофічного вимирання їхніх популяцій. Вижити 
за цих умов вдалося тільки тим нечисленним особинам і їхнім нащадкам, які у процесі 
подальшої тривалої еволюції надбали справжні легені, а разом із ними – і здатність до 
бімодальної респірації [17]. Саме це й посприяло зменшенню залежності м’якунів від 
рівня оксигенації водного середовища. Легенева респірація забезпечила їхнім особинам 
можливість активного споживання кисню з атмосферного повітря, тоді як за поверхневого 
дифузного дихання вони могли використовувати виключно кисень, розчинений у воді. 
Відзначено при цьому, що ефективність киснезабезпечення сучасних витушок як за 
легеневого, так і за поверхневого способів дихання є майже однаковою [9, 19–21].

Cu (ІІ) – ендогенний токсикант, що надходить в організм P. corneus s. l. із водного 
середовища осмотичним способом перкутанно й у невеликих кількостях – вкупі з їхнім 
кормом [11, 12, 30].

Усім водним Gastropoda притаманна здатність до кумуляції в їхніх тканинах і 
органах цих токсикантів. Первинне накопичення токсикантів зазвичай відбувається 
у гепатопанкреасі м’якунів, а далі здійснюється розподіл їх між різними тканинами й 
органами, що забезпечується пожиттєвою циркуляцією по судинах, лакунах і синусах 
їхньої гемолімфи – рідкого внутрішнього середовища цих тварин. 

Результати дослідження впливу різних концентрацій Cu (ІІ) на показники легеневого 
і поверхневого дихання аловидів P. corneus s. l., а також на їхні швидкі поведінкові та 
фізіологічні реакції наведено нижче (табл. 1 і 2).

Таблиця 1
Вплив різних концентрацій Cu (ІІ) на легеневе і поверхневе дифузне 

дихання аловидів P. corneus s. l.

Концентрація 
Cu (ІІ) n

Легеневе дихання
Тривалість прямого 
дифузного дихання, 

год
Кількість 

«вдихів» за добу
Тривалість 
«вдиху», хв

Об’єм «вдиху», 
(кількість 

повітряних 
пухирців)

M±m M±m M±m M±m
Аловид «західний» 

0 ГДК 25 16,91±1,21 21,82±1,16 20,73±1,14 48,51±2,19
0,5 ГДК 25 17,60±1,32 22,91±1,27 21,08±1,27 49,19±2,87

ГДК 25 18,46±1,11* 24,89±1,25* 22,81±1,16* 51,18±3,69*
2 ГДК 25 20,79±1,33** 27,04±1,17** 30,12±1,28** 55,54±3,39**
3 ГДК 25 14,28±1,16* 14,89±1,21** 12,40±1,11** 20,05±2,98**

Аловид «східний» 
0 ГДК 25 15,25±1,07 19,81±1,11 17,69±1,17 39,57±2,72

0,5 ГДК 25 15,69±1,18 20,10±1,15 18,07±1,29 40,32±2,58
ГДК 25 16,64±1,15* 22,26±1,18* 20,56±1,23* 42,32±2,18*

2 ГДК 25 18,46±1,24* 25,44±1,15** 27,39±1,19** 47,09±3,61**
3 ГДК 25 9,21±1,29** 11,19±1,21** 9,51±1,15** 17,68±2,09**

Примітка: n – кількість досліджених особин; ГДК – гранично допустима концентрація йонів у воді; 
M±m – значення індексу і стандартна похибка до нього; * – статистично значуща різниця (p≤0,05); 
** – висока статистично значуща різниця (p≤0,001)

Наслідки токсикологічного експерименту свідчать, що у межах концентрацій 
токсиканта ГДК–3 ГДК у P. corneus s. l. виникає 5-фазний патологічний процес – отруєння. 
Перша з його фаз – латентна. Вона була безсимптомною і найтривалішою за її перебігом. 
Найперші симптоми, що засвідчили піднесення рівня стабільності гомеостазу внутрішнього 
середовища м’якунів – їхньої гемолімфи, з’явилися у них тоді, коли концентрація Cu (ІІ) в 
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оточуючому середовищі сягала рівня 2 ГДК, а фізіологічний стан їхніх особин відповідав 
рівню, притаманному фазі стимуляції. Саме на ній відбулося піднесення рівнів дихальної, 
кормової, рухової активності м’якунів. Наступну фазу процесу отруєння їх – депресивну – 
виявлено у тварин, що перебували в середовищі, вміст іонів купруму в котрому становив 
3 ГДК, а значення показників фізіологічної активності м’якунів різко знизились (р≤0,001). 
Найвагомішими такі зрушення були у аловиду «східного»: кількість вдихів, об’єм і три-
валість їх зросли у нього в 1,7 разу, тоді як у аловиду «західного» значення цих показ-
ників становили відповідно 1,1, 1,4 і 1,6 разу відповідно (р≤0,05). Завершальними ета-
пами процесу отруєння стали сублетальна і летальна його фази. Протягом першої з них 
ішло поступально зростаюче послаблення рівня функціонування організму P. corneus s. 
l. Остання ж із фаз отруєння через розвиток у піддослідних м’якунів задухи, зумовленої 
швидко прогресуючою у них асфіксією, завершилась 100%-ною летальністю особин.

Таблиця 2
Вплив різних концентрацій Cu (ІІ) на швидкі поведінкові 

та фізіологічні реакції аловидів P. corneus s. l.
Концентрація 

токсиканта Cu (ІІ) n Реакція уникнення, % Муцифікація, % Смертність протягом 7 діб, %
M±m M±m M±m

Аловид «західний»
0 ГДК 25 0 0 0

0,5 ГДК 25 4,06±0,08 8,13±1,01 0
ГДК 25 15,35±2,09** 31,15±6,23** 0,67±0,03

2 ГДК 25 27,43±2,81** 76,72±8,39** 3,97±0,19*
3 ГДК 25 0,39±0,05** 100,00** 8,39±0,24*

Аловид «східний»
0 ГДК 25 0 0 0

0,5 ГДК 25 6,54±1,01 19,91±2,23 0
ГДК 25 17,21±1,62** 42,03±15,04** 1,34±0,13

2 ГДК 25 32,43±4,15** 82,12±12,13** 9,11±0,05**
3 ГДК 25 0,52±0,43** 100,00** 18,44±1,06**

Примітка: n – кількість досліджених особин; ГДК – гранично допустима концентрація йонів у воді; 
M±m – значення індексу і стандартна похибка до нього; * – статистично значуща різниця (p≤0,05); 
** – висока статистично значуща різниця (p≤0,001)

Відзначимо, що з трьох досліджуваних показників легеневого дихання витушок 
найвідчутніші зміни торкнулися об’єму вдиху, показники якого на момент завершення 
експозиції їх за ГДК Cu (ІІ) у середовищі зросли у аловидів «західного» і «східного» в 1,1 
і 1,2 рази відповідно. 

З’ясуванням особливостей дії найвпливовіших щодо дихальної функції витушок 
чинників, притаманних звичайним для цих м’якунів місцеперебуванням, стверджено, 
що у обох досліджуваних аловидів P. corneus s. l. показники легеневого і поверхневого 
дифузного дихання, а також пов’язані з ними поведінкові та фізіологічні реакції, що 
визначають інтенсивність метаболізму особин, отже, і рівень їхньої життєздатності, 
перебувають у прямій корелятивній залежності.

Порівнянням «західного» і «східного» аловидів з’ясовано, що за усіма даними, 
отриманими як щодо легеневого, так і щодо поверхневого дифузного дихання, аловид 
«західний» перевершує аловид «східний», що підтверджується більшою його витривалістю 
за дії на нього такого високотоксичного чинника як Cu (ІІ). За легеневої респірації у ньо-
го статистично вірогідно зростає кількість «вдихів», що здійснюються ним щодобово, а 
також тривалість і об’єм кожного з них (р≤0,05–0,001), а за поверхневого дифузного ди-
хання – тривалість життєздатності особин (р≤0,05–0,001). Дані, представлені у табл. 1 і 
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2, свідчать про нижчі чутливість і витривалість «східного» аловиду за впливу на нього 
різними концентраціями йонів купруму в межах діапазону концентрацій Cu (ІІ) у складі 
0,5 ГДК–3 ГДК. Це підтверджується вищими значеннями, що оцінюють факти прояву 
піддослідними особинами їхніх захисних реакцій – поведінкових (уникнення затруєного 
середовища) (р≤0,001) і фізіологічних (муцифікація покривного епітелію) (р≤0,001). 
Отже, всі отримані цифрові дані щодо аловиду «східного» виявилися нижчими порівняно 
з такими, встановленими щодо аловиду «західного». Це дає підстави судити про нього як 
про більш чутливий і менш витривалий об’єкт із двох тих аловидів, яким присвячене це 
наше дослідження.

Проте і «західний», і «східний» аловиди можуть бути застосовані як індикаторні 
об’єкти для встановлення як факту, так і попередньої оцінки рівня забруднення водного 
середовища йонами Cu (ІІ).
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EFFECT OF CU (ІІ) IONS ON LUNG AND DIRECT DIFFUSE RESPIRATION 
OF THE ALLOSPECIES OF PLANORBARIUS CORNEUS S. L. (MOLLUSCA, 
GASTROPODA, PULMONATA) OF THE HYDROLOGICAL NETWORK OF 
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One of the urgent problems of modern hydroecology is an increasing pollution of 
Earth hydrosphere by heavy metal ions. The necessity of this problem’s solution within 
Ukrainian river network is caused by the recent intensification of polluting of its surface 
waters by these pollutants. That is why the identification the species-indicators for level of 
pollution by Cu (II) ions in nature water bodies among the most widespread and numerous 
Ukrainian mollusks is an expedient task. We aimed at question: whether or not the great 
ramshorn, the only representative of genus Planorbarius Dumeril, 1806 in Northern hemi-
sphere, can be assigned to such a category?

For this purpose, we establishedof the influence of Cu (II) ions within the concentra-
tions of 0.5 MPC to 3 MPC were studied on the indicators of lung and direct surface diffusive 
respirations of the “western” and “eastern” genetic vicaristic allospecies of great ramshorn 
Planorbarius corneus s. l. in the hydrological river network of Ukraine. These mollusсs, like 
all Pulmonata, have a bimodal respiration pattern. They use their true lungs for atmospheric 
oxygen breathing and the diffusive (surface) respiration is used for soluble in the water 
oxygen consumption. The aim of present study was to clarify the features and difference 
levels of lung and surface diffusive respiration of “western” and “eastern” allospecies under 
the impact of Cu (II) ions in water environment (MPC: 0,5, 1, 2, 3). It was established that 
the endurance coefficient for concentrations Cu (II) in water environment appeared lower 
in “eastern” allospecies to those in “western” allospecies. Under the same concentrations of 
toxicants used the lethality of “eastern” allospecies was higher than that of “western” allo-
species in all cases. The indexec of lung and direct diffusive respiration in the allospecies of 
great ramshorn P. corneus s. l. under the impact of the Cu (II) ions concentration in water 
environment demonstrated that “eastern” allospecies tends to regress under the increased 
environmental pollution more comparing to “western” allospecies (р≤0,05–0,001). 

Keywords: allospecies of P. corneus s. l., Cu (II) ions, lung and surface diffusive 
respiration
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Проведено порівняння таксономічної та екологічної структури лучно-степових 
таксоценів колембол Східного Поділля. На дослідженій території виявлено 77 видів 
колембол, які належать до 41 роду і 14 родин. На рівні точкового альфа-різноманіття 
виявлено від 6 до 18 видів колембол, а ценотичного альфа-різноманіття – 40–42 
види, що вказує на велику ємність ґрунтового середовища для колембол у цьому типі 
біоценозів Поділля. Досліджені лучно-степові таксоцени колембол характеризуються 
середніми показниками щільності населення – від 5,8 до 9,1 тис. ос./м2.

З’ясовано, що структура домінування, спектри життєвих форм і біотопних 
груп досліджених таксоценів мають власну специфіку, обумовлену локальними 
едафічними умовами. Аналіз екологічної структури показав, що за видовим багатством 
у лучно-степових таксоценах колембол переважають комплекси ксерорезистентних 
(47,6–60 % від загального видового багатства) і мезофільних форм (17,5–35,7 %). 
Досліджені таксоцени мають по шість біотопних груп видів. Переважає біотопна 
група видів відкритого ландшафту (лучно-степових, лучних і степових), частка 
якої у складі досліджених таксоценів сягає 52,4–62,5 % видового різноманіття. За 
показником відносної чисельності на лучно-степові види припадає 44,4–64,8 %.

Особливістю досліджених трав’яних таксоценів є наявність у їхньому складі від 
7,1 до 15 % атмобіонтних видів колембол, які населяють макрофіти й поверхню рихлих 
підстилок і здійснюють регулярні добові міграції у травостій, на дерева та чагарники, 
а також близько 5 % кортицикольних видів колембол, які екологічно пов’язані з 
лишайниками, мохами, корою дерев і кам’яними субстратами. Встановлено, що в усіх 
трьох лучно-степових фітоценозах Східного Поділля формується спеціалізований тип 
таксоцену колембол, де понад 40 % чисельності належить лучно-степовим видам, які 
екологічно пристосовані до ксерофітних трав’яних угруповань.

Ключові слова: Collembola, таксономічний склад, екологічна структура, 
синекологія, фауна, лучно-степові таксоцени, Поділля

Остепнені луки та лучні степи Поділля є унікальними «острівними біогеоценозами», 
які збереглися на невеликих за розміром ділянках пагорбів південної експозиції та 
представляють одночасно два зональних ландшафти: лісостеповий і степовий. Вони є 
важливими осередками для збереження багатьох видів рослин і тварин українського степу 
й лісостепу, незважаючи на високий рівень антропогенної трансформації. Саме тому ці 
угруповання мають важливе наукове значення як еталони живої природи для відтворення 
природних екосистем Поділля у майбутньому. В умовах інтенсивної антропогенної 
фрагментації середовища Подільської височини їхнє вивчення і збереження набуває 
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пріоритетного значення [5, 13]. За сучасною схемою фізико-географічного районування 
Подільська височина розташована в межах широколистяно-лісової та лісостепової 
природних зон [7]. Однак лише лісостепова її частина залишається маловивченою і тому 
пріоритетною для еколого-фауністичних досліджень, зокрема, для досліджень педобіонтів.

Важливим компонентом ґрунтової біоти є представники класу колембол 
(Collembola), яких часто використовують для зооіндикації стану ґрунтових біосистем 
[3]. Історія досліджень фауни Collembola Поділля розпочинається ще зі середини ХІХ ст. 
Однак лиш у середині ХХ ст. вивчення колембол були активізовані польським зоологом 
Я. Стахом, який наводить загалом 48 видів для Західного Поділля. Серед них частина видів 
описані як нові для науки [цит. за 2]. Перша спроба узагальнити результати багаторічних 
досліджень фауни колембол Волино-Поділля належить І. Капрусю [2], який для цієї 
території наводить сумарно 197 видів і описує їхній біотопний розподіл. На сьогодні за 
даними І. Капруся і Т. Махлинець [5] для лісостепової частини Подільської височини 
всього відомо 135 видів колембол, і деякі з них були описані останнім часом як нові для 
науки. Однак, за приблизними оцінками, цю територію може населяти не менш ніж 300 
видів колембол.

У Східному Поділлі нами недавно проведено дослідження фауни й екології лише 
лісових таксоценів колембол (перший етап досліджень) [4]. Саме тому актуальним 
завданням ґрунтово-зоологічних досліджень залишається вивчення цієї групи тварин 
у лучно-степових біоценозах Східного Поділля. Метою роботи на другому етапі наших 
досліджень було описати фауну й особливості екологічної структури таксоценів колембол у 
ксерофітних трав’яних угрупованнях дослідженого регіону, а також провести порівняльний 
аналіз отриманих даних із природними таксоценами колембол широколистяно-лісової 
частини Подільської височини. 

Матеріал і методи 
Проведена робота ґрунтується на матеріалі Collembola, який зібраний у травні 2021 

і жовтні 2022 років на трьох ділянках ксерофітних трав’яних угруповань Східного Поділля 
(Одеська та Вінницька області) стандартними методами ґрунтово-зоологічних досліджень 
[8]. Зокрема, ґрунтові проби відібрано на таких ділянках лучно-степових угруповань: 
А – остепнена лука союзу Festucion valesiacae поблизу c. Михайлівка Вінницького р-ну 
Вінницької обл., Б – лучний степ союзу Festucion valesiacae с. Топали Подільського р-ну 
Одеської обл., В – лучний степ союзу Festucion valesiacae, с. Крикливець Крижопільського 
р-ну Вінницької обл. 

У кожному фітоценозі відібрано по 20 ґрунтових проб (дернина з ґрунтом) об’ємом 
800 см3 (10х10 см до глибини 8 см) кожна. Виділення матеріалу відбувалося на термо-
фотоеклекторах Тульгрена. Колемболи визначено за допомогою сучасної мікроскопічної 
техніки і найновіших ідентифікаційних ключів. Усього зібрано 60 проб ґрунтового 
субстрату. У результаті проведеної роботи ідентифіковано більш ніж 3,5 тис. особин 
колембол. 

Систему таксонів класу колембол прийнято за інформацією на спеціальному 
вебсайті [12]. Спектри життєвих форм оцінювали за класифікацією С. Стебаєвої [9]. 
Біотопні (екологічні) групи колембол виділяли згідно з підходом І. Капруся [3, 4]. 

Структуру домінування таксоценів колембол визначали за пропозиціями Г. Штокера 
і А. Бергмана [16]: еудомінанти (31,7–100 % від загальної чисельності таксоцену), 
домінанти (10,1–31,6 %), субдомінанти (3,2–10,0 %), рецеденти (1,1–3,1 %), субрецеденти 
(0–1,0 %). 
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Категорії інвентаризаційного різноманіття прийнято за Р. Віттекером [17] з 
інтерпретацією І. Капруся [3]. Зокрема, точкове альфа-різноманіття (αa) оцінювали як 
середнє видове різноманіття на одну ґрунтову пробу об’ємом 800 см3; ценотичне альфа-
різноманіття (αb) – як видове різноманіття у серії з 20 ґрунтових проб зазначеного розміру, 
відібраних у певному типі біоценозів (ценотична фауна) [3]. Спеціалізованість таксоценів 
колембол було оцінено за критеріями Н. Кузнєцової [6]. Параметри різноманіття і 
статистичне опрацювання матеріалу здійснювали за допомогою програми Past, доступної 
через мережу інтернет [14]. Для аналізу структури населення колембол використовували 
стандартизовані синекологічні показники та методи кількісного аналізу [15].

Результати і їхнє обговорення
Видове різноманіття, щільність населення і представленість родин. У результаті 

проведених досліджень виявлено 77 видів колембол, які належать до 41 роду і 14 родин 
(табл. 1). Уперше для лісостепової частини Подільської височини було встановлено 11 
нових видів, і разом із літературними даними [4, 5] сумарна кількість таксонів колембол 
для цієї території збільшилася до 157 видів. Деякі з виявлених видів траплялися лише в 
одному із трьох досліджених трав’яних біоценозів. Зокрема, тільки у фітоценозі А виявлено 
10 видів колембол, у Б – 17 і у В – 10 (табл. 1). Причиною цього, найімовірніше, може 
бути кількість відібраних ґрунтових проб. Як відомо з літератури [2], якщо збільшується 
кількість ґрунтових проб, видове багатство досліджених таксоценів колембол зростає, 
досягаючи максимуму на рівні 80–100 проб у конкретному екотопі. Крім цього, зростає 
і кількість видів колембол, спільних для різних фітоценозів. Однак специфіку локальних 
едафічних умов також варто брати до уваги.

В одній ґрунтовій пробі (точкове альфа-різноманіття) в середньому зафіксовано 
від 6 до 18 видів колембол (у середньому 9,7), а досліджені ценотичні фауни (ценотичне 
альфа-різноманіття) охоплюють 40–42 види (табл. 2). Встановлені рівні точкового та 
ценотичного різноманіття колембол у лучно-степових біоценозах дослідженого регіону 
вказують на велику ємність ґрунтового середовища для цих педобіонтів у цьому типі 
біоценозів Поділля. Подібні значення точкового та ценотичного різноманіття відмічено 
нами раніше для лісових біоценозів Східного Поділля [4]. Тобто, як свідчать літературні 
дані [1, 4, 5], в досліджених лучно-степових фітоценозах зафіксовано майже 28 % зональної 
лісостепової фауни колембол України та 49 % цієї фауни лісостепу Подільської височини. 

З літератури відомо [7], що середня щільність населення колембол лучно-степових 
біоценозів залежить від сезонної динаміки ключових абіотичних факторів, насамперед від 
вологості. У спекотний літній період із дефіцитом опадів колемболи перебувають на стадії 
яйця або мігрують у глибші шари ґрунту. Тому чисельність їх у поверхневому шарі ґрунту в 
цей період різко зменшується і лише після рясних опадів може відновитися до своєї норми. 
Згідно з літературними даними [1, 2, 5, 10], найбільшу чисельність таксоценів колембол на 
території українського лісостепу встановлено в лісових біоценозах із достатніми запасами 
відмерлої органічної речовини (листяних, заплавних, окремих варіантах урбанізованих 
лісів), а найменшу – у відкритих (на полях, міських газонах, у сухих варіантах природних 
лук та ін.). Саме тому максимуми чисельності цієї групи ґрунтових тварин фіксували у різні 
періоди року, найчастіше у весняні чи осінні місяці. Досліджені лучно-степові таксоцени 
колембол характеризуються середніми показниками щільності населення, від 5,8 до 9,1 тис. 
ос./м2, що приблизно відповідає рівням чисельності, встановленим у лісових біоценозах [4].

У досліджених варіантах лучно-степових таксоценів колембол Східного Поділля за 
видовим багатством і відносною чисельністю найчастіше переважає родина Entomobryidae 
(10–17 видів і 9,5–56,4 % від загального числа особин окремого таксоцену) (табл. 1). 
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Таблиця 1
Таксономічний склад, відносна чисельність (% від загальної чисельності таксоцену) 

та екологічна характеристика таксоценів колембол лучно-степових 
угруповань Східного Поділля 

Родина, рід, вид 
Лучно-степові 
угруповання

Екологічна 

характеристикаА Б В 
1 2 3 4 5

HYPOGASTRURIDAE Börner, 1906
*Hypogastrura crassaegranulata (Stach, 1949) 2,1 Клчс(вп)
Hypogastrura vernalis (Carl, 1901) 1,4 Клчс(вп)
Ceratophysella succinea Gisin, 1949 0,1 5,2 Клчс(вп)
Ceratophysella engadinensis Gisin, 1949 Млс(вп)
Ceratophysella granulata Stach, 1949 Млс(вп)
Ceratophysella silvatica Rusek, 1964 Млс(вп)
Shoettella ununguiculata (Tullberg, 1869) 0,5 Клс(к)
Xenylla maritima Tullberg, 1869 0,7 Клс(к)
Xenylla brevisimilis Stach, 1949 0,2 Клс(к)
*Xenylla mediterranea Gama, 1964 0,3 Кс(к)
*Xenylla andrzei Busmachiu & Weiner, 2008 3,5 Клчс(к)
Willemia anophthalma Börner, 1901 4,9 Млс(гг)

NEANURIDAE Börner, 1901
Pseudachorutes pratensis Rusek, 1973 1,2 0,3 Млчс(вп)
Friesea truncata Cassagnau, 1958 1 Млл(нп)
Micranurida pygmaea Börner, 1901 0,7 0,7 Клчс(пг)
Endonura lusatica (Dunger, 1966) 0,7 Млс(пг)

ONYCHIURIDAE Börner, 1909
Micraphorura uralica (Khanislamova, 1986) 0,3 Клчс(вг)
Protaphorura armata (Tullberg, 1869) 0,4 Клс(вг)
Protaphorura subarmata (Gisin, 1957) 1,7 1,8 Клс(вг)
Protaphorura gisini Haybach, 1960 2 1,2 Клчс(вг)
Protaphorura campata (Gisin, 1952) 4,5 Млчс(вг) 
Protaphorura sakatoi (Yosii, 1966) 4,3 18,5 Клчс(вг)
*Supraphorura furcifera Börner, 1901 2,1 Млс(вг)
Deuteraphorura silvaria (Gisin, 1952) 1,1 Млчс(вг)

TULLBERGIIDAE Bagnall, 1935
Doutnacia xerophila Rusek, 1974 12 1,6 Клчс(гг)
Mesaphorura critica Ellis, 1976 7,1 1,7 3,5 Клчс(гг)
Mesaphorura  florae Simon et al., 1994 1 0,2 Млс(гг)
Mesaphorura hylophila Rusek, 1982 0,5 4,2 ?К–Млс(гг)
Mesaphorura macrochaeta Rusek, 1976 0,3 7,6 0,3 ?К–Млл(гг)
Metaphorura affinis (Börner, 1902) 0,4 4 Млчс(гг)

ISOTOMIDAE Schäffer, 1896
Pseudanurophorus octoculatus Martynova, 1971 2,1 Клчс(нп)
Folsomides parvulus Stach, 1922 0,6 Клчс(пг)
Folsomides marchicus (Frenzel, 1941) 0,4 Клчс(нп)
*Folsomides angularis (Axelson, 1905) 0,8 Клчс(нп)
*Folsomides portucalensis Gama, 1961 0,7 Кс(нп)
Isotomodes productus (Axelson, 1906) 0,3 Клчс(гг)
Folsomia fimetaria (Linnaeus, 1758) 0,7 Млс(вг)
Folsomia quadrioculata (Tullberg, 1871) 1,4 Млс(пг)
Folsomia manolachei Bagnal, 1939 0,4 1,7 0,1 Ее(пг)
Isotoma anglicana Lubbock, (1873) 1,3 1,4 7,6 Клчс(вп)
*Isotoma viridis Bourlet, 1895 5,2 Млч(вп)
Proisotoma minuta (Tullberg, 1871) 0,3 Млс(вп)
Appendisotoma bisetosa Martynova, 1970 0,7 Клчс(вп)
Hemisotoma thermophilа  (Axelson, 1900) 1,3 0,4 Клчс(нп)
Hemisotoma orientalis Stach, 1947 1,8 Клчс(вп)
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1 2 3 4 5
Isotomiella minor (Schäffer, 1895) 0,3 4,9 0,1 Млл(вг)
Parisotoma notabilis (Schäffer, 1896) 15 4,2 11,5 Ее (нп)

TOMOCERIDAE Schäffer, 1896
Tomocerus vulgaris (Tullberg, 1871) 0,3 0,4 Млл(нп)

ENTOMOBRYIDAE Schött, 1891
Orchesella orientalis Stach, 1960 0,5 0,6 Клчс(а)
*Orchesella taurica Stach, 1960 1,4 Кс(а)
Orchesella multifasciata Scherbakow, 1898 0,5 1 3,5 Клчс(а)
Heteromurus major (Moniez, 1889) 8,4 1 3,7 Клчс(вп)
Entomobrya multifasciata (Tullberg, 1871) 1,9 1,7 0,1 Клчс(вп)
Entomobrya handschini Stach, 1922 0,5 3,2 Кс(вп)
Willowsia nigromaculata (Lubbock, 1873) 0,4 Клс(к)
Lepidocyrtus cyaneus Tullberg, 1871 1,7 1,4 0,4 Млч(вп)
Lepidocyrtus lignorum (Fabricius, 1775) 2,3 1,4 1,1 Ее(вп)
Lepidocyrtus violaceus (Geoffroy, 1762) 4,8 Клчс(вп)
Lepidocyrtus curvicollis (Bourlet, 1839) 0,3 Клчс(а)
Lepidocyrtus paradoxus Usel, 1890 1,3 0,3 Клчс(а)
Pseudosinella alba (Packard, 1873) 7,2 0,3 Клчс(пг)
Pseudosinella horaki Rusek, 1986 1,3 1 0,1 Млс(нп)
Pseudosinella moldavica Gama, Busmachiu, 2002 3,5 0,7 К–Млл(пг)
*Pseudosinella simpatica Gama&Busmachiu, 2002 1,3 Клчс(пг)
*Pseudosinella imparipunctata Gisin, 1953 0,5 Клчс(пг)
Pseudosinella octopunctata Börner, 1901 20 1,4 Клчс(нп)

PARONELLIDAE Börner, 1913
Сyphoderus albinus Nicolet, 1842 0,9 0,1 К–Млл(сн)

NEELIDAE Folsom, 1896
Megalothorax minimus Willem, 1900 0,3 3,5 2,4 Млс(гг)

SMINTHURIDIDAE Börner, 1906
Sphaeridia pumilis (Krausbauer, 1898) 5,2 3,8 21,9 Ее(вп)

KATIANNIDAE Börner, 1913
Sminthurinus aureus (Lubbock, 1862) 1,4 0,3 Ее(вп)
Sminthurinus elegans (Fitch, 1863) 0,8 0,4 К–Млл(вп) 

SMINTHURIDAE Lubbock, 1862
Sminthurus maculatus Tömösvary, 1883 0,3 Клчс(а)
Sminthurus viridis (Linnaeus, 1758) 0,2 ?Г–Млч(а)

DICYRTOMIDAE Börner, 1906
Dicyrtoma fusca (Lubbock, 1873) 0,4 Г–Млл(а)

BOURLETIELLIDAE Börner, 1912 
*Bourletiella arvalis (Fitch, 1863) 0,3 Клчс(а)

1 2 3 4 5
Deuterosminthurus pallipes (Bourlet, 1842) 3,5 1,4 Клчс(а)

Всього 77 видів, 41 рід і 14 родин
Примітка: Лучно-степові біоценози А, Б, В: їхнє місцезнаходження вказано у розділі «Матеріал 
і методи». Екологічні групи видів: видові комплекси (комплекси видів гігропреферендуму) 
ксерорезистентних (К), ксеро-мезофільних (К–М), мезофільних (М), гігро-мезофільних (Г–М), 
еврибіонтних (Е); видові групи (біотопні групи) лісових (лс), лучних (лч), лучно-степових (лчс), 
лісо-лучних (лл), степових (с), евритопних (е); видові підгрупи (біоморфи) атмобіонтної (а), 
кортицикольної (к), синекоморфної (сн), верхньопідстилкової (вп), нижньопідстилкової (нп), 
підстилково-ґрунтової (пг), верхньоґрунтової (вг), глибокоґрунтової (гг) біоморф. ? – вид, залучений 
умовно до екологічної групи. * – вид, який уперше наведено для Східного Поділля

Друге місце після ентомобріїд за цими показниками посідає родина Isotomidae (7–
11; 19,5–23,3 %). Наступними родинами в цьому ряду зменшення представленості видів 
і особин є Tullbergiidae (4–5; 8,3–26,5 %), Onychiuridae (2–5; 2,4–22,6 %) і Hypogastruridae 
(2–5; 0,4–16,4 %). Решта родин представлені меншою кількістю видів, але в окремих лучно-
степових біоценозах їхня відносна чисельність може лишатися великою. Так, хоч родина 

Закінчення табл. 1
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Sminthurididae представлена лише одним видом, але із відносною чисельністю особин 3,8–
21,9 %. Згідно з літературними даними [5, 10, 11], в меридіональному напрямку європейської 
лісостепової зони із заходу на схід встановлено зменшення у складі реґіональних фаун 
колембол часток родин гіпогаструрид і ентомобріїд і збільшення оніхіурид. Як свідчать 
дослідження деяких авторів [1, 4, 5], представленість родин колембол у складі лісових і 
лучно-степових фаун Поділля також відрізняється. Зокрема, в лісах більша представленість 
родин Neanuridae, Odontellidae і Tomoceridae, а в лучно-степових – родин із ряду Symphyple-
ona. Цікаво, що родини першої групи є еволюційно архаїчнішими, ніж родини другої групи, 
і екологічно більше пов’язані з вологою лісовою підстилкою, а представники другої групи 
мають спеціальні адаптації для життя у трав’яному ярусі цих відкритих екосистем [3].

Структура домінування і якісний склад домінантів. Встановлено, що до складу 
масових колембол (еудомінантів, домінантів, субдомінантів) досліджених лучно-степових 
таксоценів Східного Поділля належить 24 види (табл. 1), що на 7 видів більше, ніж виявлено 
в лісах даного регіону [4]. Разом із літературними даними щодо таксоценів колембол 
остепнених лук Західного Поділля [3, 5], то таких видів сумарно виявлено 29. Тобто 
лише 5 домінантних видів колембол, виявлених на остепнених луках Західного Поділля, 
не належали до складу таксоценів Східного Поділля. Це може свідчити про подібність 
екологічних умов у даному типі екосистем усієї Подільської височини.

У конкретних лучно-степових таксоценах колембол встановлено від 9 до 13 
домінантів разом зі субдомінантами, на частку яких припадає 63,6–77,4 % чисельності 
досліджених таксоценів (табл. 1). Еудомінантних видів з представленістю понад 31,7 % від 
загальної чисельності таксоцену не виявлено.

У всіх трьох варіантах остепнених лук одночасно домінували такі два види як S. pu-
milis і P. notabilis, у двох варіантах – три види: P. sakatoi, M. critica і H. major. Решта 19 видів є 
специфічними видами домінантів для окремих із досліджених типів трав’яних угруповань 
(табл. 1). Це може свідчити про локальну специфіку едафічних умов конкретних лучних 
біоценозів, до яких чутливі колемболи (це насамперед вологість і температура). Варто 
підкреслити, що серед домінуючих видів за гідротермічними преференціями є найбільше 
ксерорезистентних видів відкритого ландшафту (С. succinea, P. sakatoi, D. xerophila, H. 
orientalis, O. multifasciata та ін., всього 10 видів) і значно менше представників інших груп: 
еврибіонтів, політопних лісових, лучних і лучно-степових колембол (табл. 1).

Із літератури відомо, що як для окремих географічних районів Поділля, так і, зокрема, 
для трав’яних біоценозів одного типу, часто характерні свої специфічні види колембол, 
що пов’язано не тільки з конкретними екологічними чинниками, але й зі стохастичними 
причинами, які не завжди можна встановити у процесі досліджень [1, 4, 5]. 

Індекси різноманіття таксоценів. Досліджені таксоцени колембол дуже подібні 
за синекологічною структурою. Зокрема, у табл. 2 наведено значення непараметричних 
індексів різноманіття, які дають можливість поглибити уявлення про структуру населення 
колембол досліджених таксоценів. Аналіз даних показує, що загальне видове багатство 
(S) лучно-степових таксоценів колембол дуже подібне. Значення індексів, які поєднують 
S і кількість особин у кожному таксоцені (IMe, IMa, IFα), також є подібними. Однак, 
як свідчать дані з табл. 1, розподіл чисельності між окремими видами колембол трохи 
відрізняється. Зокрема, в таксоцені Б є 16 дуже рідкісних видів із відносною чисельністю 
менше 1 %, а в таксоценах А і В їх є відповідно 21 і 22. Так само різною є кількість масових 
видів з відносною чисельністю, більшою ніж 3,2 % (А – 9, Б – 13, В – 9). Ці структурні 
відмінності відображаються у більших значеннях індексів D i H` у таксоцені Б, а також 
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у показниках вирівняності чисельності видів J i e^H/S. Індекс Бергера–Паркера вказує 
на більшу концентрацію домінування наймасовішим видом колембол у таксоценах А і 
В, порівняно з таксоценом Б. Отже, традиційні індекси біорізноманіття добре описують 
незначні відмінності досліджених таксоценів колембол. Як було зазначено вище, мала 
відмінність лучно-степових таксоценів колембол дослідженого регіону, ймовірно, 
пов’язана з подібністю едафічних умов цих ксерофітнних трав’яних угруповань.

Таблиця 2
Параметри різноманіття досліджених лучно-степових таксоценів колембол 

Показники
Досліджені таксоцени

А Б В
Щільність, тис. екз./м2 7,5 5,8 9,1
Точкове альфа-різноманіття 12 7 10
Ценотичне альфа-різноманіття (S) 40 42 41
Індекс Сімпсона (1–D) 0,9 0,9 0,9
Індекс Шеннона (H’) 2,9 3,4 2,7
Вирівняність за H’ (J) 0,8 0,9 0,7
Вирівняність (e^H/S) 0,4 0,7 0,4
Індекс Бергера–Паркера (d) 0,2 0,12 0,22
 Індекс Менхініка (IMe) 4 4,2 4,1
Індекс Маргалефа (IMa) 8,5 8,9 8,7
Індекс Фішер-альфа (IFα) 24,8 27,3 25,9
Примітка: Назви синтаксонів А, Б, В вказано у розділі «Матеріал і методи»

Співвідношення екологічних груп. Класифікацію польових гігропреферендумів 
колембол у межах лісового поясу Східної Європи запропонувала Н. Кузнєцова [6]. Вона 
виокремила чотири групи видів за їхнім відношенням до вологості середовища: гігрофільні, 
мезофільні, ксерорезистентні та група без вираженого гігропреферендуму. Ці групи вона 
додатково поділила на п’ять підгруп, зокрема, мезо-гігрофільних, гігро-мезофільних, 
власне мезофільних і ін. І. Капрусь [3, 4] запропонував виділені нею групи і підгрупи 
гігропреферендуму вважати категоріями вищого порядку рівня комплексів біотопних 
груп. У межах кожного комплексу він запропонував виділяти власне біотопні групи видів 
(евритопних, лісових, лучних, лісо-лучних, степових, лучно-степових і ін.), а також 
підгрупи видів, які відповідають основним життєвим формам колембол (атмобіонтної, 
кортицикольної, верхньопідстилкової, нижньопідстилкової, верхньоґрунтової, 
глибокоґрунтової та ін.). Аналіз біотопного розподілу колембол на території західного 
сектору лісостепу України, проведений І. Капрусем і Т. Махлинець [5], дав цим авторам змогу 
виділити всього три біотопних комплекси видів (ксерорезистентний, ксеро-мезофільний і 
мезофільний), чотири біотопні групи видів (лісових, лучних, лучно-степових, лісо-лучних) 
і вісім підгруп видів (атмобіонтна, кортицикольна, синекоморфна, верхньопідстилкова, 
нижньопідстилкова, підстилково-ґрунтова, верхньоґрунтова, глибокоґрунтова). 

На основі проведеного аналізу встановлено (табл. 3), що за видовим багатством у 
лучно-степових таксоценах колембол переважають комплекси ксерорезистентних (47,6–
60 % від загального видового багатства) і мезофільних форм (17,5–35,7 %), що загалом  
характерно й для таксоценів колембол Подільської височини [4, 5]. Решта 16,7–26,9 % 
видів належать до комплексів еврибіонтного, ксеро-мезофільного або гігро-мезофільного. 
Тобто особливістю досліджених таксоценів колембол є значне переважання резистентних 
до сухості середовища видів. 
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Таблиця 3
Відносне видове багатство (%) екологічних груп у лучно-степових таксоценах колембол

Екологічна група, біоморфа
Ксерофітні трав’яні угруповання

А Б В
Група гігропреферендуму

Е 10 11,9 12,2
К 60 47,6 53,7

К–М 12,5 4,8 9,8
М 17,5 35,7 19,5

Г–М – – 4,9
Біотопна група

е 10 11,9 12,2
лчс 55 42,9 48,8
с 5 4,8 2,4

лч 2,5 4,7 4,9
лл 15 7,1 17,7
лс 12,5 28,6 14,6

Біоморфа
а 15 7,1 14,6
к 5 4,7 4,9

вп 27,5 31 26,8
нп 17,5 11,9 12,2
пг 12,5 11,9 9,7
вг 7,5 16,7 12,2
гг 12,5 16,7 17,1
сн 2,5 – 2,4

Примітка: Назви синтаксонів А, Б, В вказано у розділі «Матеріал і методи». Повні назви екологічних 
груп колембол описано в табл. 1. Сірим кольором виділено домінуючі екологічні групи

Лучно-степові таксоцени колембол Східного Поділля мають по шість біотопних 
груп видів (табл. 3). Їхнє співвідношення у конкретних трав’яних едафотопах має 
власну специфіку, обумовлену, насамперед, представленістю т. зв. диференціюючих 
(спеціалізованих для існування у певному типі едафотопу, наприклад, для ксерофітних 
трав’яних угруповань – лучно-степових видів) та близьких до них за екопреференціями 
видів (для лучного степу – лучних і степових). Зокрема, в досліджених лучно-степових 
таксоценах колембол сумарно виявлено 52,4–62,5 % лучно-степових, лучних і степових 
видів. Серед них частка лучно-степових видів становить 42,9–55 %. За показником 
відносної чисельності ці біотопні групи видів у лучно-степових едафотопах представлені 
дуже подібно (сумарно всього 51,8–67,3 %). За показником відносної чисельності лучно-
степовим видам належить 44,4–64,8 %.

На основі аналізу отриманих даних про відносну чисельність біотопних груп 
колембол встановлено, що в усіх трьох лучно-степових фітоценозах Східного Поділля 
формується спеціалізований таксоцен колембол за класифікацією Н. Кузнєцової [6], де 
понад 40 % чисельності мають лучно-степові види, які екологічно пов’язані з ксерофітними 
трав’яними угрупованнями. Разом із лучними та степовими колемболами вони утворюють 
групу спеціалізованих видів до даного типу біоценозів. Відносна чисельність представників 
даної групи колембол становить у середньому для всіх трьох досліджених таксоценів 
58,4 % усіх виявлених особин.

Співвідношення життєвих форм. Аналіз біоморфологічної структури (структури 
життєвих форм) таксоценів колембол за показниками відносного видового багатства і 
чисельності показав, що в досліджених трав’яних угрупованнях вона має свої особливості 
(табл. 1, 3). Зокрема, якщо за відносним видовим багатством у всіх типах досліджених 
таксоценів колембол переважають представники групи верхньопідстилкової біоморфи, 
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то за відносною чисельністю ця група утримує домінуючі позиції лише в таксоцені В, 
поступаючись нижньопідстилковій групі в таксоцені А та верхньоґрунтовій – у таксоцені Б. 

У більшості лучно-степових едафотопів друге й третє місця за відносним видовим 
багатством посідають групи глибокоґрунтових і нижньопідстилкових колембол. Як 
видно з табл. 3, в окремих варіантах досліджених біоценозів помітно зростає відносне 
видове багатство представників інших життєвих форм, зокрема, атмобіонтів (А і В), 
підстилково–ґрунтових (А) і верхньоґрунтових (Б). Подібна структура спектрів життєвих 
форм колембол встановлена також в інших лучно-степових і лісових угрупованнях 
Придніпровської височини [10]. Зокрема, в типчаковому степу та грабово-дубовому лісі 
найрізноманітнішими за відносним видовим багатством були верхньопідстилкові та 
нижньоґрунтові колемболи. 

Варто підкреслити, що в досліджених трав’яних угрупованнях виявлено від 7,1 до 
15 % атмобіонтних видів колембол, які населяють макрофіти та поверхню рихлих підстилок 
і здійснюють регулярні добові міграції у травостій, на дерева і кущі, а також близько 5 % 
кортицикольних видів колембол, які екологічно пов’язані з лишайниками, мохами, корою 
дерев і кам’яними субстратами (табл. 3). Представники цих двох біоморф резистентні 
до сухого середовища, тому можуть знайти відповідні екологічні ніші у ксерофітних 
трав’яних угрупованнях дослідженого регіону.

На основі проведених досліджень можна зробити висновок, що характерною 
особливістю лучно-степових таксоценів колембол Подільської височини, зокрема, східної 
її частини, є їхня подібність за таксономічною й екологічною структурою. Незначні 
відмінності досліджених таксоценів пов’язані насамперед із видовим складом, щільністю, 
структурою домінування, а також представленістю екологічних груп і життєвих форм 
колембол.

Встановлено 77 видів колембол, які належать до 41 роду і 14 родин. Це становить 28 % 
зональної лісостепової фауни колембол України та 49 % лісостепової фауни Подільської 
височини. На рівні точкового альфа-різноманіття (ґрунтова проба) виявлено від 6 до 18 
видів колембол (у середньому 9,7), а ценотичного альфа-різноманіття (ценотичні фауни) – 
40–42 види, що вказує на велику ємність ґрунтового середовища для колембол у цьому 
типі біоценозів Поділля. Досліджені лучно-степові таксоцени колембол характеризуються 
середніми показниками щільності населення – від 5,8 до 9,1 тис. ос./м2.

Встановлено, що до складу домінантів досліджених таксоценів Східного Поділля 
входило 24 види колембол. У конкретних їхніх варіантах виявлено від 9 до 13 домінантів 
разом із субдомінантами, на частку яких припадає 63,6–77,4% чисельності досліджених 
таксоценів. 

Аналіз екологічної структури показав, що за видовим багатством у лучно-степових 
таксоценах колембол переважають комплекси ксерорезистентних (47,6–60 % від 
загального видового багатства) і мезофільних форм (17,5–35,7 %). Досліджені таксоцени 
мають у своєму складі по шість біотопних груп видів. Переважає біотопна група видів 
відкритого ландшафту (лучно-степових, лучних і степових), частка якої у складі 
досліджених таксоценів становить 52,4–62,5 % видового різноманіття. За показником 
відносної чисельності лучно-степовим видам належить 44,4–64,8 %.

Аналіз біоморфологічної структури таксоценів колембол за показниками відносного 
видового багатства і чисельності показав, що в досліджених трав’яних угрупованнях 
вона має свої особливості. Зокрема, якщо за відносним видовим багатством у всіх типах 
досліджених таксоценів колембол переважають представники групи верхньопідстилкової 
біоморфи, то за відносною чисельністю ця група утримує домінуючі позиції лише в 
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таксоцені В, поступаючись нижньопідстилковій групі в таксоцені А та верхньоґрунтовій у 
таксоцені Б. Особливістю досліджених таксоценів є наявність у їхньому складі від 7,1 до 
15 % атмобіонтних видів колембол, які населяють макрофіти й поверхню рихлих підстилок 
і здійснюють регулярні добові міграції у травостій, на дерева та кущі, а також близько 5 % 
кортицикольних видів колембол, які екологічно пов’язані з лишайниками, мохами, корою 
дерев і кам’яними субстратами.

Встановлено, що в усіх трьох лучно-степових фітоценозах Східного Поділля 
формується спеціалізований тип таксоцену колембол, де понад 40 % чисельності мають 
лучно-степові види, які екологічно пов’язані з ксерофітними трав’яними угрупованнями.

Подяка. Автори висловлюють вдячність завідувачеві відділу Інституту екології 
Карпат НАН України, к. б. н., с .н. с. О. Кагалу за допомогу у визначенні досліджених 
ксерофітних трав’яних угруповань Східного Поділля.
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ECOLOGICAL AND FAUNISTIC CHARACTERISTICS OF MEADOW-STEPPE 
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A comparative analysis of the taxonomic and ecological structure of meadow-steppe 
collembolan taxocenes of Eastern Podillya was carried out. 77 species of Сollembola be-
longing to 41 genera and 14 families were found on the studied territory. From 6 to 18 
species of collembola were found at the level of point alpha diversity, and 40–42 species 
of coenotic alpha diversity, which indicates a large capacity of the soil environment for 
Сollembola in this type of biocenoses of Podillya. The investigated meadow-steppe Col-
lembola taxocenes are characterized by average population density indicators, from 5.8 to 
9.1 thousand spec./m2.

It was found that the structure of dominance, spectra of life forms and biotope 
groups of the studied taxocenes have their own specificity, due to local edaphic conditions, 
as well as the degree of anthropogenic transformation. The analysis of the ecological struc-
ture showed that, in terms of species richness, complexes of xeroresistant (47.6–60 % of 
the total species richness) and mesophilic forms (17.5–35.7 %) prevail in meadow-steppe 
taxocenes of collembola. The studied taxocenes include six biotope groups of species. The 
biotope group of open landscape species (meadow-steppe, meadow and steppe) prevails, the 
share of which in the composition of the studied taxocenes is 52.4–62.5 % of the species 
diversity. According to the indicator of relative abundance, 44.4–64.8% belong to meadow-
steppe species.

A feature of the investigated taxocenes is the presence in their composition of 7.1 to 
15 % of atmobiotic collembolan species that inhabit macrophytes and the surface of loose 
leaf litter and carry out regular daily migrations in the grass, trees and shrubs, as well as 
about 5 % of corticolous collembolan species, which are ecologically related to lichens, 
mosses, tree bark and stone substrates. It was established that in all three meadow-steppe 
phytocenoses of Eastern Podillya, a specialized type of collembolan taxocene is formed, 
where more than 40 % of the population has meadow-steppe species that are ecologically 
related to xerophytic grass groups.

Keywords: Collembola, taxonomic composition, ecological structure, synecology, 
fauna, meadow-steppe taxocenes, Podillya
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У статті розглянуто постагрогенний вплив на біотичні властивості ґрунтів. Для 
кращого вивчення процесів спонтанної сильватизації в гірському регіоні Сколівських 
Бескид (ур. Погарці, с. Козьова, Стрийський р-н) обрано 4 ключові ділянки: ліс → 
пасовище → сіножать → рілля. За результатами проведених досліджень встановлено, 
що наявність лісової підстилки позитивно впливає на показники мікробіологічної 
активності. Її активність збігається з межами гумусового Н горизонту. З глибиною 
мікробіологічна активність зменшується в кілька разів, що обумовлено зміною 
фізичних, водно-фізичних і фізико-хімічних властивостей ґрунтів. На пасовищах, які 
зазнали найменшого агрогенного навантаження, зафіксовано зростання та зменшення 
біотичних властивостей ґрунтів. Передусім це зумовлено зміною середовища. 
Відсутність лісової підстилки як основного джерела поживних речовин призводить до 
зниження мікробної біомаси на 30 %. Проте зміна рН середовища від сильнокислого до 
середньокислого збільшує активність каталази у 1,5 разу. Активність цього ферменту 
на колишніх пасовищах була найвищою та оцінена як «середня». Також зафіксовано 
збільшення активності уреази. Однак найвищі її показники виявлено у верхніх 
горизонтах колишніх і сучасних орних земель. Зростання ферменту уреази обумовлено 
наявністю органічних добрив рослинного і тваринного походження. Незважаючи 
на те, що реакція ґрунтового розчину у верхніх горизонтах розорюваних ґрунтів 
слабокисла, активність ферменту каталази зменшується у 2–2,5 рази. Зменшення 
активності каталази зумовлено погіршенням водно-повітряних властивостей ґрунтів 
через їхнє ущільнення. Зафіксовано також зменшення в кілька разів продукування 
С-СО2. Оптимальними показниками характеризується ділянка сіножаті. Попри те, що 
вона в минулому зазнала значного агрогенного навантаження (рілля → пасовище → 
сіножать), показники біотичної активності були задовільними. Схожі показники 
можна виокремити і для ділянки, яку в минулому використовували як пасовище. Це 
свідчить про те, що природні екосистеми є самовідновними та регульованими. За 
результатами проведених досліджень біотичних властивостей ґрунтів на колишніх 
орних землях запропоновано використовувати такі індикатори стану ґрунтового 
середовища як активність ферменту уреази, мікробної біомаси та дихання ґрунту. 
Активність ферменту каталази є додатковим показником для оцінювання стану 
деградації постагрогенних земель.

Ключові слова: сильватизація, біотична активність ґрунтів, ґрунтовий профіль, 
орні землі, пасовище, Сколівські Бескиди
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Гірські регіони України тривалий час зазнають значного антропогенного впливу, 
зокрема, зміни цільового призначення земель [6, 21]. Значному та докорінному впливу ліси 
гірських територій піддавалися в минулому столітті. Попри те, що особливістю гірського 
регіону є значна розчленованість рельєфу, це не стало перешкодою для збільшення площ 
сільськогосподарського призначення за рахунок лісових земель. Збільшення площі земель 
сільськогосподарського призначення зумовило зменшення лісистості майже наполовину. 
Суттєво змінився породний склад лісів, зокрема, площа ялицево-смереково-букових у 
поєднанні з ялицево-буково-смерековими зменшилася з 58 221 до 1 391 га, або з 39,6 до 
1,0 %; чисто букових і грабово-букових з 22 617 до 7 363 га, або 15,4 до 5,0 %, натомість 
площа чисто смерекових збільшилась і становила 30 610 га (20,8 %). Більше 25 % 
(37 388 га) лісових земель трансформувались у сільськогосподарські угіддя [2]. Такий 
спосіб землекористування значною мірою був спричинений земельними реформами, а 
саме колективізацією.

«Розкорчовування суцільних масивів ялицево-букових і буково-ялицевих 
лісів та перетворення їх у лучні і рільні землі спричинило стихійну та безсистемну 
трансформацію наземного покриву, що призвело до інтенсивної водної ерозії ґрунтів та, 
як наслідок, трансформацію колишніх лісових земель в один із найбільш здеградованих, 
низькопродуктивних та убогих в економічному відношенні регіонів Карпат» [1].

Останніми роками (починаючи з 1990-х років [22]) на місці лісових угідь, на яких 
тривалий час практикували підсічно-вогневу та толоко-царинну системи землеробства 
[7] з метою збільшення земель сільськогосподарського призначення, спостерігається 
заліснення території [14, 15, 22, 26]. Зняття агрогенного навантаження призводить до 
зміни фізичних [3, 11], водно-фізичних [3, 23, 27], фізико-хімічних [9, 19] та біотичних [18] 
властивостей ґрунтів. Аналіз літературних джерел засвідчує, що відновлення колишніх 
орних земель відбувається неоднаково [1, 17]. На перший погляд, заростання колишніх 
орних земель відбувається досить швидко й інтенсивно, проте сам процес відновлення є 
тривалим, що засвідчує добре відома в лісівництві схема зміни порід: спочатку суцільні 
зарості утворює сіра вільха (верба, осика, береза), і лише пізніше під її зрідженим 
наметом проявляється бук, ялиця, смерека, явір та ін. [1]. Часовий проміжок відновлення 
природних екосистем значною мірою залежить від масштабів антропогенного впливу, а 
саме від деградації ґрунтового покриву. У літературі знаходимо не так багато прикладів, 
зокрема, за показниками мікробіологічної активності, як відбуваються зміни у ґрунтовому 
покриві [4, 5, 16]. З огляду на вищесказане, виникла потреба обстежити і вивчити колишні 
сільськогосподарські землі з метою кращого розуміння процесів спонтанної сильватизації.

Матеріали та методи 
Наші дослідження було проведено в липні 2021–2022 рр. в урочищі Погарці 

населеного пункту с. Козьови (Козівська ТГ, Стрийський р-н, Львівська обл.). Для кращого 
пізнання процесів спонтанної сильватизації нами було закладено 4 ключові ділянки: ліс → 
пасовище → сіножать → рілля (рис. 1–2).

Дослідна ділянка № 1 «Смерековий ліс». Рослинний покрив формує ялина (Pi-
cea abies (L.)) віком понад 100 років, зімкнутість 0,3, d 50 см. Підріст представлений 
лісотворною породою віком 6–10 років. Підлісок формує ліщина звичайна (Corylus avel-
lana (L.)) (розміщення нерівномірне). Чагарничкове вкриття трапляється фрагментарно 
(до 20 %). Трав’яний покрив представлений ожиною (Rubus). Під час обстеження ділянки 
виявлено повалені дерева з різними стадіями розкладу (І–IV стадія). Характер рельєфу 
слабохвилястий, Пд експозиція, крутизна схилу до 5 º. Висота близько 700 м н. р. м. Ґрунт 
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бурий гірсько-лісовий. Антропогенного впливу немає. Ґрунтовий розріз представлено на 
рис. 3.

Рис. 1. Територія дослідження спонтанної сильватизації в урочищі Погарці с. Козьова Стрийського 
р-ну (2021–2022 рр.)

→ → →

Ліс Пасовище Сіножать Рілля
Рис. 2. Вибрані для дослідження ділянки

Дослідна ділянка № 2 «Пасовище». У межах дослідної ділянки ростуть деревостани 
ялини різного віку (5–40 років). Рослинний покрив формують однорічні та багаторічні 
рослини. Фіксуються ділянки з моховим вкриттям. Характер рельєфу горбистий (середня 
частина схилу), Пд експозиція, крутизна схилу до 30–45 º. Висота над рівнем моря 690. 
Ґрунт за основними характеристиками відповідає бурому гірсько-лісовому. Антропогенний 
вплив: у минулому (до 2005 р.) дослідну ділянку використовували як пасовище. Ґрунтовий 
розріз представлено на рис. 4.

Дослідна ділянка № 3 «Сіножать». Представлена рідколіссям і чагарниками, що 
сформувалися переважно у процесі заростання сіножатей-пасовищ сірою вільхою (Al-
nus incana (L.) Moench.), шипшиною собачою (Rosa canina L.), березою (Bеtula) віком 
близько 10 років. Трав’яний покрив розвинутий добре. Представлений однорічними та 
багаторічними рослинами: конюшина (Trifolium), ромашка (Matricaria L.) та ін. Характер 
рельєфу горбистий (нижня частина схилу), Пд експозиція, крутизна схилу до 15 º. Висота 
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680 м н. р. м. Ґрунт за основними характеристиками відповідає дерново-буроземному 
типу. Антропогенний вплив: у минулому розорювали та використовували як колгоспне 
поле. В основному засівали зерновими культурами, однорічними і багаторічними травами, 
льоном, саджали картоплю і кормові коренеплоди. Згодом використовували під пасовище. 
На теперішній час ділянку частково використовують. Ґрунтовий розріз представлено на 
рис. 5.

Рис. 3. Розріз № 1 «Ліс»

Н0

0–6 см

Лісова підстилка сформована переважно хвоєю смереки, 
а шишки та гілки становлять незначну частину від запасу 
підстилки. Під час обстеження добре діагностуються три 
підгоризонти L, F та H. Підгоризонт L представлений 
свіжим або слаборозкладеним опадом, підгоризонт 
F ферментативний, у ньому переважають рослинні 
залишки, в яких збереглася вихідна форма, та H – шар 
гуміфікації темно-бурого забарвлення, в якому не 
збереглася вихідна форма рослин. 

Н
6–20

Ґрунт темно-бурий, свіжий, дрібногоріхуватий – 
зернистий, важкосуглинковий, нещільний, наявні дрібні 
та великі корені дерев і рослин (d 1 ‒ 3 см), каміння. Пе-
рехід до наступного горизонту виділяється за забарвлен-
ням і щільністю.

Hp
20–30

Світло-бурий зі сіруватим відтінком, свіжий, 
структура зернисто-грудкувата, легкосуглинковий, 
слабоущільнений, наявні дрібні та великі корені де-
рев і рослин, кількість яких по профілю поступово 
зменшується. Виявлено затіки гумусу. Перехід 
поступовий за щільністю і забарвленням.

Рh
30–65

Світло-бурий, свіжий, структура горіхувата, легкосуглин-
ковий, щільний, наявні сизі й іржаві плями, фіксуються 
плитоподібні уламки пісковику, перехід поступовий.

Р
65–85

Світло-бурий дрібнозем, свіжий, легкосуглинковий, 
сильно щільний, фіксуються плитоподібні уламки піско-
вику.

Рис. 4. Розріз № 2 «Пасовище»

Н0

0–4 см
Дернина темно-бурого забарвлення, щільно переплетена 
корінням багаторічних і однорічних рослин.

Н
4–9 

Темно-сірий із помітно вираженим бурим відтінком, 
піщанисто-легкосуглинковий, структура горіхувато-
призматична, слабоущільнений, ґрунт свіжий, перехід 
поступовий за забарвленням і щільністю.

Нр
9–17 

Сірий з помітно вираженим буруватим відтінком, 
піщанисто-легкосуглинковий, горіхувато-призматична, 
слабоущільнений, наявні дрібні та великі корені рос-
лин, кількість яких по профілю поступово зменшується, 
наявні камені (d 3–5 см), ґрунт свіжий, перехід за 
щільністю, забарвленням та великими каменями.

Ph
17–37 

Жовтувато-бурий зі сіруватим відтінком, призматично-
горіхувата, легкосуглинковий, ущільнений, наявні каме-
ні (d 5–9 см) та великі уламки пісковиків, ґрунт свіжий, 
перехід за щільністю і забарвленням.

Р
37–47 

Жовто-бурий зі сіруватим відтінком, структура 
горіхувата, легкосуглинковий, щільний, наявні камені (d 
5–9 см) та великі уламки пісковиків, ґрунт свіжий.
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Рис. 5. Розріз № 3 «Сіно-
жать»

Н0

0–5 см
Дернина сірого забарвлення, щільно переплетена корінням 
багаторічних і однорічних рослин.

Н1

5–15

Темно-сірого забарвлення, структура горіхувато-
грудкувата, ґрунт легкосуглинковий, слабо ущільнений, 
наявні іржаві плями, свіжий, перехід за щільністю і 
забарвленням. 

Н2

15–24

Сірого забарвлення, легкосуглинковий, горіхувато-
грудкувата, ґрунт свіжий, перехід за забарвленням і 
щільністю.

Н (ор)
24–28

Темно-сірого забарвлення, легкосуглинковий, горіхувато-
призматична, свіжий ґрунт, перехід за забарвленням і 
щільністю.

рh
28–60

Сірувато-палевого забарвлення, легкосуглинковий, 
горіхувато-призматична, свіжий ґрунт, перехід поступовий 
за забарвленням і щільністю.

Р
60–93

Ґрунт палевого забарвлення, легкосуглинковий, структура 
горіхувата, свіжий.

Дослідна ділянка № 4 «Рілля». Рослинний покрив розвинутий слабо. Характер рельєфу 
горбистий (нижня частина схилу), Пд експозиція, крутизна схилу до 15 º. Висота 650 м н. р. м. 
Ґрунт за основними характеристиками відповідає дерново-буроземному типу. Антропогенний 
вплив: з 2016 р. розорювали під посіви зернових, зерново-бобових і технічних культур. Останніх 
два роки не розорювали. Ґрунтовий розріз представлено на рис. 6.

 
Рис. 6. Розріз № 4 «Рілля»

H op.
0–20 см

Гумусово-акумулятивний орний горизонт, світло-жовтий 
зі сірим відтінком, середньосуглинковий, грудкувато-
зерниста структура, сухий, наявні дрібні корінці рослин, 
червоточини, перехід поступовий за забарвленням і 
щільністю.

H (op)
20–37 

Слабкогумусова ґрунтотвірна порода, світло-жовтого 
забарвлення, ґрунт легкосуглинковий, горіхувато-
призматична, багато уламків слабкозвітрілого алевроліту. 

Мікробіологічну активність проводили за такими показниками: активність 
ферменту каталази визначали газометрично з 3 % розчином перекису водню в см3 О2 
на 1 г ґрунту за 1 хв; активність уреази – колориметрично з 3 % розчином сечовини і 
кількісним визначенням аміаку з реактивом Неслера в мг NH3 на 1 г ґрунту за 24 год; 
чисельність і біомасу мікроорганізмів та інтенсивність продукування С−СО2 визначали 
за загальноприйнятими методиками. Дослідження на вибраних ділянках проводили у 
3–5-кратній повторності.

Результати і їхнє обговорення
Проведені дослідження в умовно-корінних і післялісових екосистемах (пасовище, 

сіножать, рілля) виявили, що найвищі показники функціонування ґрунтового 
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мікробоценозу представлені в межах лісових біогеоценозів. Високі показники біомаси 
мікроорганізмів у бурих гірсько-лісових ґрунтах виявлено у Н та Нр горизонтах (1525,33 та 
1384,37 мкг/г відповідно) (див. таблицю). У горизонтах, що залягають нижче, цей показник 
знизився майже наполовину, що обумовлено зменшенням поживних речовин у ґрунті 
[18, 28]. Показники продукування вуглекислого газу також є найбільшими у верхньому 
горизонті бурих гірсько-лісових ґрунтів. Проте вже на глибині 20–30 см (горизонт Нр) 
вони зменшилися більш ніж наполовину. Надалі вниз по профілю показники поступово 
знижуються [28]. Відносно невисокі показники активності уреази та каталази виявлено 
в ялиновому лісі. Тут активність ферменту уреази становила 7,22 мг NH4 /г, а активність 
каталази 2,30 см³ О2 /г за хв, що також поступово зменшувалася до материнської породи.

За результатами виконаних досліджень встановлено, що в літній період року 
ферментативна активність бурого гірсько-лісового ґрунту за шкалою оцінки біогеоценозів 
Українських Карпат оцінена як «середня». У науковій літературі є дані, що ферментативна 
активність уреази та каталази у смереково-ялицево-букових лісах є приблизно на 30–
40 % більшою, ніж у смерекових [4]. Такі показники обумовлені меншою кислотністю 
ґрунтового профілю [5] та пришвидшеними процесами мінералізації органічної речовини 
через кількісний і видовий склад організмів деструкторів [8].

Незважаючи на те, що у ґрунтовому профілі під пасовищем чітко виділяються 
горизонти (Н, Нр, Рh, P), потужність Н горизонту є удвічі меншою, ніж під лісовими 
біогеоценозами. Зменшення потужності горизонту Н зумовлене відсутністю щорічного 
надходження до ґрунту і поповнення його запасами поживних речовин через опад і відпад 
відмерлої фітомаси [1]. Про це також свідчить зменшення показників чисельності й біомаси 
мікроорганізмів (приблизно на 40 %) і ґрунтове «дихання» (38 %) порівняно з лісовими 
ділянками. У нижніх горизонтах показники мікробіологічної активності були схожими на 
показники, що зафіксовані в Р горизонті під лісом. Зменшення кислотності ґрунту у бік 
до нейтральної сприяє збільшенню активності каталази приблизно у 1,5 рази. Приблизно 
настільки ж фіксується збільшення активності уреази. Однак найвищі її показники виявлено 
у верхніх горизонтах колишніх і сучасних орних земель [16, 24]. Тут активність ферменту 
уреази збільшилася майже на 60 % порівняно з лісовою ділянкою. Зростання ферменту 
уреази обумовлено наявністю однорічних і багаторічних рослин [4], зокрема, конюшини. 

Не виключено, що збільшення показників уреази обумовлено внесенням органічних 
добрив [4, 5, 16, 20] рослинного і тваринного походження (надходження до ґрунту 
органічної речовини у вигляді екскрементів) [4, 8]. Особливо це добре відображено на 
ділянці сіножаті, що в минулому зазнала значного агрогенного навантаження: рілля 
→ пасовище → сіножать. Найвищі його показники виявлено у горизонті Нр, який у 
минулому, після вирощування зернових культур, льону, картоплі, кормових коренеплодів, 
однорічних і багаторічних трав на сіно, інтенсивно використовували як пасовище. Високі 
показники активності ферменту уреази фіксують навіть на глибині 28–60 см. Виявлено 
також збільшення біомаси мікроорганізмів. Зокрема, у верхньому гумусовому горизонті 
її показники становили: для горизонту Н1 – 650,13 мкг/г, а для горизонту Н2 вони трохи 
зменшились (на 14 %), а в горизонті Н (ор) знову збільшились до 831,68 мкг/г. Однак слід 
зазначити, що хоч показники чисельності й біомаси мікроорганізмів на ділянці «Сіножать» 
фіксували досить високими, проте вони все ж були у 2,3 разу меншими, ніж під лісом. 
Схожі результати досліджень виявлено і за показниками продукування вуглекислого 
газу. Попри те, що реакція ґрунтового розчину у верхніх розорюваних горизонтах (у 
минулому) ґрунтів є слабокисла, активність ферменту каталази зменшується. Ще більше її 
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зниження зафіксовано на ріллі. Тут активність каталази зменшилась у 2,7 разу порівняно 
з пасовищем. На нашу думку, зниження ферменту каталази обумовлено переущільненням 
верхніх горизонтів під ріллею, оскільки під час оранки відбувається перекиданням нижніх 
горизонтів доверху і навпаки, активізацією ерозійних процесів [12] тощо. Продукування 
вуглекислого газу на орних землях було незначним і становило 0,05 мг·100г·год-¹. 
Показники чисельності й біомаси мікроорганізмів на цій ділянці також були найменшими 
з-поміж усіх 4 дослідних ділянок. Схожі результати досліджень знаходимо у праці 
О. Г. Марискевич  та І. М. Шпаківської, де автори зазначають [4, 5], що погіршення 
водно-повітряних властивостей (передусім аерації ґрунту) і макро- та мікроагрегатного 
стану (через руйнування структури водостійких агрегатів) ґрунтів унаслідок щорічного 
переорювання призводить до зменшення показників активності як окисно-відновних 
(каталази та дегідрогенази), так і гідролітичних ферментів (уреази та протеази) [4, 5].

Показники мікробіологічної активності колишніх сільськогосподарських земель 
(урочище Погарці, с. Козьова, Стрийський р-н) (2021–2022 рр.), n=3–5

№
п/п

Генетичні горизонти
мкг/г

Біомаса 
мікроорганізмів

Продукування 
вуглекислого газу Уреаза Каталаза

С-СО2, мг 100 г/год мг NH4/г см³ О2/г за хв
Ліс

1 Н 
(6–20)

M 1525,33 0,53 7,22 2,30
min-max 1386,67-1681,33 0,49-0,57 6,55-7,43 2,1-2,4

2 Hp
(20–30)

M 1384,37 0,25 5,12 0,97
min-max 1158,27-1586,67 0,21-0,29 4,61-6,28 0,9-1,2

3 Ph
(30–65)

M 707,20 0,15 4,26 0,85
min-max 400,0-992,00 0,11-0,19 3,43-4,88 0,8-0,9

4 P 
(65–85)

M 327,91 0,07 3,46 0,8
min-max 142,80-476,0 0,04-0,08 2,77-4,04 0,7-0,8

Пасовище
5 H 

(4–9)
M 880,0 0,33 11,05 3,53
min-max 544,0-1056,0 0,27-0,39 8,66-15,17 2,8-3,8

6 Hp
(9–17)

M 507,73 0,28 7,14 1,45
min-max 269,73-745,73 0,24-0,32 5,67-7,73 1,4-1,5

7 Рh 
(17–37)

M 414,31 0,26 8,02 1,1
min-max 220,27-613,60 0,24-0,28 7,66-8,52 0,8-1,2

8 P
(37–55)

M 303,87 0,11 5,66 1,03
min-max 282,67-325,07 0,09-0,14 5,40-6,46 0,8-1,2

Сіножать
9 H1 

(3–12)
M 650,13 0,29 17,17 3,05
min-max 409,87-848,0 0,27-0,36 17,00-17,26 2,80-3,30

10 H2
(12–21)

M 562,22 0,27 20,24 2,00
min-max 230,0-797,33 0,22-0,29 19,84-20,56 1,8-2,2

11 H (ор)
(21–25)

M 831,68 0,22 14,05 1,23
min-max 406,80-1145,07 0,17-0,23 13,30-14,45 1,0-1,4

12 рh 
(25–60)

M 392,85 0,22 14,18 1,10
min-max 201,07-850,67 0,19-0,22 13,49-14,61 0,9-1,3

13 P
(60–93)

M 378,67 0,16 5,78 1,08
min-max 272,0-448,0 0,13-0,18 5,29-6,10 0,9-1,2

Рілля
14 H op 

(0–20)
M 593,33 0,05 17,64 1,33
min-max 432,73-753,93 0,04-0,07 15,71-20,61 1,3-1,5

15 H (ор)
(20–37)

M 368,67 0,03 12,92 0,90
min-max 224,67-512,67 0,02-0,04 12,81-12,98 0,8-0,9
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За результатами проведених досліджень і огляду наукової літератури встановлено 
певні зміни на модельних ділянках. За показниками мікробіологічної активності в межах 
пасовища на теперішній час не виявлено значних змін, однак ми припускаємо, що ця ділянка 
в минулому могла зазнавати значного навантаження через тривале випасання її коровами. 
Загальновідомо [16, 25], що інтенсивне випасання впродовж тривалого часу на одній і тій 
самій території супроводжується деградацією ґрунтового покриву, зокрема, його верхніх 
горизонтів, зниженням господарської цінності лук, аж до перетворення їх на категорію 
пустищ. Проте, як засвідчують лабораторні дослідження, зняття агрогенного навантаження 
(починаючи з 2005 р.) дало змогу відновитись верхньому горизонту. У межах пасовища 
зафіксовано зростання ферментативної активності й незначне зменшення чисельності й 
біомаси мікроорганізмів порівняно з лісовими біогеоценозами, що обумовлено зміною 
загальних властивостей ґрунтів. Заліснення ділянки відбувається через головні лісотвірні 
породи даного регіону (смереку), що свідчить про те, що ця дослідна ділянка не зазнала 
значного агрогенного впливу в минулому. 

Польові дослідження виявили, що розорювання (перекидання нижніх горизонтів 
доверху і навпаки) виступає дуже сильним антропогенним фактором, який призводить 
до практично повного знищення природної рослинності на окультуреній ділянці та до 
кардинальної зміни основних властивостей ґрунтового покриву, особливо його верхніх 
горизонтів. Усе це призводить до глибокої трансформації екосистем, проте не є перешкодою 
для відновлення їх після зменшення чи відсутності агрогенного навантаження. Так, 
зокрема, в межах ґрунтового профілю під сіножаттю можна простежити динаміку зміни 
біотичної активності ґрунтів під впливом різних типів землекористування: оранка → 
пасовище → сіножать. За лабораторними дослідженнями встановлено, що ферментативна 
активність уреази є досить високою навіть на глибині 28–60 см. Збільшення цих показників 
на дослідній ділянці обумовлено зростанням однорічних і багаторічних рослин, зокрема, 
конюшини. Відновлення цієї ділянки відбуваються за трохи складнішою і тривалішою 
в часовому проміжку схемою. Спочатку відновлення лісової рослинності відбувається 
через чагарникову рослинність, зокрема, березу, сіру вільху, і вже трохи пізніше – через 
головні лісотвірні породи. Це свідчить про те, що природні екосистеми є самовідновними 
та регульованими [1]. 

Тривале розорювання ділянки під вирощування технічних і зернових культур 
характеризується низькою мікробіологічною активністю ґрунту, що обумовлено значно 
гіршими водно-повітряними властивостями й енергетичними параметрами ґрунту [4, 10, 
12]. У межах цієї ділянки задовільними є лише показники ферменту уреази – її відносно 
висока активність можлива тільки за умови систематичного внесення у ґрунт органічних 
добрив рослинного і тваринного походження. У разі зняття на тривалий час агрогенного 
навантаження (обробітку поля – оранки чи викошування, внесення добрив тощо) рілля 
поступово заростатиме [13]. Період відновлення значною мірою залежатиме від деградації 
ґрунтового покриву. Чим сильніше змінитьcя середовище, тим тривалішим буде процес 
відновлення. 

Подяки. Своїм приємним обов’язком вважаємо висловити щиру подяку в аналізі 
отриманих результатів докторові географічних наук, професору Зіновію Павловичу 
Паньківу Львівського національного університету імені Івана Франка та директорові 
Інституту екології Карпат НАН України, доктору біологічних наук, старшому 
науковому співробітникові Данилику Івану Миколайовичу за надану можливість провести 
лабораторні дослідження, а також старшому викладачеві Харківського національного 
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університету міського господарства імені О. М. Бекетова Вергелесу Юрієві Ігоровичу за 
переклад тексту.

Висновки 
1. За результатами проведених досліджень з’ясовано, що внаслідок зняття агрогенного 

навантаження в урочищі Погарці, с. Козьова Стрийського р-ну (Сколівські Бескиди) 
відбувається інтенсивне заліснення колишніх орних земель і пасовищ. Ділянка, 
яку в минулому використовували як пасовище, поступово відновлюється через 
головні лісотвірні породи даного регіону – смереку, котра свідчить про те, що ця 
дослідна ділянка не зазнала значного агрогенного впливу в минулому. Польові 
та лабораторні дослідження виявили, що розорювання виступає дуже сильним 
антропогенним фактором, який призводить до практично повного знищення 
природної рослинності на окультуреній (обробленій) ділянці та до кардинальної 
зміни властивостей ґрунтового покриву, особливо його верхніх горизонтів. Усе 
це призводить до глибокої трансформації екосистем, проте не є перешкодою для 
відновлення після зменшення (відсутності) агрогенного навантаження. На ділянці, 
що в минулому зазнавала значного агрогенного навантаження оранка → пасовище 
→ сіножать, процеси відновлення лісової рослинності відбуваються спочатку через 
чагарникову рослинність, сформовану переважно сірою вільхою, трохи рідше осикою 
та березою, і вже аж потім через головні лісотвірні породи. Це свідчить про те, що 
природні екосистеми є самовідновними та регульованими. У разі зняття на тривалий 
час агрогенного навантаження (обробітку поля – оранки чи викошування, внесення 
добрив тощо) рілля поступово заростатиме чагарниковою рослинністю.

2. Найбільш помітні зміни за показниками мікробіологічної активності ґрунтів виявлено 
у верхньому горизонті, що обумовлено значною кількістю органічної речовини. З 
глибиною ґрунтового профілю ці показники зменшуються.

3. Індикаторами стану колишніх орних земель за біотичними властивостями ґрунтів 
можна виділити: активність ферменту уреази, біомасу мікроорганізмів, ґрунтове 
«дихання». Активність ферменту каталази є додатковим показником для оцінки стану 
деградації постагрогенних земель.
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The article deals with an impact of the former agriculture land abandonment on 
biotic properties of soils. In order to better comprehend the processes of spontaneous re-
forestation (sylvatisation) in a mountain region (the Pohartsi boundary, Koziova village, 
Stryi district, Lviv regionthe (Skolivski Beskydy physiographic region, the Ukrainian Car-
pathians) four study plots were selected representing the successional sequence: forest → 
pasture → hay meadow → arable lands. The study revealed that indicators of microbio-
logical activity is positively affected by the forest floor presence. A zone of the highest soil 
biotic activity coincides with the limits of the humus horizon Н. Getting deeper into soil 
profile microbiological activity falls manifold due to changes in physical, hydrophysical and 
physical-chemical soil properties. In the pasture lands that were least affected by the past 
agricultural activities, we found both increase and decrease in soil biotic properties. This is 
foremost caused by the environmental changes. Absence of the forest floor, as a major nu-
trient source, leads to the 30% decrease in the biomass microorganisms while soil pH shift 
from a largely to moderately acidic reaction causes 1,5-times higher catalase activity. The 
latter was the highest in the former pasture lands among all study plots and was assessed as 
“moderate”. Increase in the urease activity was documented, as well. However its highest 
values were measured in upper soil horizons of both past and present arable lands. Such 

https://bsssjournals.onlinelibrary.wiley.com/doi/abs/10.1111/sum.12500
https://bsssjournals.onlinelibrary.wiley.com/doi/abs/10.1111/sum.12500
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an increase of the urease activity is caused by application of organic fertilizers. Despite 
slightly acidic reaction of the soil water extract from upper horizons of ploughed-up soils the 
catalase activity here decreases up to 2–2.5 times. This is caused by deterioration of hydric 
and aeration properties of soils due to their compaction. We noted manifold decrease in the 
С-СО2 production, as well. The most optimal soil parameters were characteristic for the 
hay meadow plot despite being significantly affected by anthropogenic activities while the 
succession of ‘arable lands → pasture → hay meadow’ took a path. Similar moderate soil 
biotic activity was distinguished for the former pasture land plots. This indicates on the self-
restoration and self-regulation capacities of natural ecosystems in the region. We concluded 
that major indicators of soil biotic activity in the past arable lands are the urease activity, 
microbial biomass, and soil respiration. The catalase activity makes an additional value for 
soil degradation assessment of the post-agricultural land uses.

Keywords: reforestation, soil biotic activity, soil profile, arable lands, pastures, Sko-
livski Beskydy
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We studied by the laboratory tests the impact of the most widespread pesticides 
(insecticide “Actor”, fungicide “Scooter”, herbicide “Titus-C”) in different concentrations 
(0,001–1000 mg/L) and in water on the main ecotoxicological indexes of genetic vicaristic 
“western” and “eastern” allospecies of great ramshorn Planorbarius corneus s. lato. It was 
established, the ranges of toxic action of these pollutants (mg/L) are the following: insec-
ticide – < 0.01–1, fungicide – < 0.1–80, herbicide – < 40–1000 for “western” allospecies, 
and < 0.001–1, < 0.01–10, < 10–1000, respectively, for “eastern” allospecies. By the toxic 
scale for ramshorns, the studied toxicants belong to low-toxic (herbicide “Titus C”), strongly 
toxic (fungicide “Scooter”) and highly toxic (insecticide “Actor”), and present the following 
order: insecticide > fungicide > herbicide. Via monitoring the behavioral features and phys-
iological state of studied mollusсs, we established the threshold, sub-lethal, chronic-lethal 
and acute-lethal concentrations for each of examined pollutants (mg/L). The length of latent 
period within the intoxication process development differed among allospecies. Under the 
concentrations 0,001–10 mg/L, this index was higher in “western” than in “eastern” allo-
species (p≤0.05). Adaptation coefficients to three examined pesticides categories in studied 
mollusсs were the highest under insecticide action and the lowest under herbicide action, 
and were registered earlier in “eastern” allospecies. Along with increasing of toxicants con-
centrations, the durability coefficients raised in both allospecies, but they appeared higher in 
“eastern” allospecies than in “western” one (p≤0.05). The lethal time decreased from lower 
to higher concentrations of toxicant used, but under the same concentrations it was shorter 
by 1–2 hours in “eastern” allospecies (p≤0.05). The absolute values of toxicity indexes were 
1.6–10-fold lower for “eastern” than for “western” allospecies (р≤0.05). 

Under the impact of certain concentrations of used toxicants, both allospecies de-
veloped irreversible pathological process of intoxication consisting of 5 phases: latent, stim-
ulatory, depressive, sublethal and lethal. Under the impact of equal concentrations in all 
the experiments, the mortality of “eastern” allospecies was higher than that of “western” 
one. By a set of signs is was established, that “eastern” allospecies is much more sensitive 
and less adapted for pesticides impact in water environment than “western” allospecies is, 
thus it tends to regress under the conditions of enhanced environment pollution by studied 
toxicants. It can be a consequence of more arid climate in this allospecies’ range on the Left-
Bank of Ukraine.

Keywords: “western” and “eastern” allospecies Planorbarius (superspecies) corneus 
s. lato, pesticides, ecotoxicological indexes

Pesticides belong to the most widespread among artificially synthesized stable organic 
pollutants in the waters of Ukrainian river network [20, 28]. They are used in forestry and agricul-
ture, particularly in stockbreeding for pathogens, parasites, pests and undesirable animals/plants 
defense. The main pollution sources in water ecosystems are melt, rain and ground water flow 
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from the areas treated by pesticides, and wind blowing during treating of different objects placed 
close to water bodies. Pesticides are also often applied directly into the water in the fisheries for 
getting rid of certain hydrobionts. These toxins having gotten into the water bodies are included 
in local trophic chains and cycles, being accumulated in bottom sediments, macrophytes, fishes, 
zoo- and phytoplankton [1, 3, 7, 36, 37]. During transfer pesticides from the water to the next 
trophic chain links, their content increases in dozens and hundreds times [11, 18, 30].

Into the freshwater ecosystems pesticides having gotten interact with their biotic and abi-
otic components. Abiotic factors may degrade or adsorb these compounds on the sediments or 
organic substances, while interaction with bionts includes toxins’ consumption and accumulation 
in the organisms, which affects their populations [23, 31]. Animal hydrobionts are affected by these 
toxicants, and their survival depends on toxins’ bioavailability (the ability of toxicants to be con-
sumed), bioconcentration (the level of toxicants accumulation in tissues and organs), biomagnifi-
cation (accumulation in the trophic chains), and stability in the given environment [26]. The toxic 
impact of these pollutants has many directions. They cause the changes to water physical-chemical 
properties, they decrease the amount of phyto- and zooplankton, that negatively influences the 
fishes forage basis, causing direct damage to ichthyofauna [9, 11, 12, 15, 22, 24, 26, 32, 33].

Pesticides are usually classified according to their target use. Among them, the prominent 
place belongs to insecticides (for insect defense), fungicides (against fungal pathogens) and her-
bicides (against weeds). If comparing mentioned categories, insecticides are considered as the 
most toxic, causing decrease in growth and hard metabolic and reproductive impairments to wa-
ter insects [4, 35]. Fungicides can accumulate in water environment and concentrate in the objects 
of molluscs’ trophic chains, causing intoxication and death to them. Herbicides having gotten into 
water ecosystems not only damage algae and hydrophytes, but also discolor the water, making it 
disgust by taste and odor, degrading its quality [17].

Under the improper use, this possess a considerable danger for long-term survival of eco-
systems due to deterioration of ecological interactions between water organisms, causing biodi-
versity impoverishment [29]. The impact of these pesticides on hydrobionts and water ecosys-
tems has many undesirable side effects, significantly deteriorating the ecological balance in water 
bodies. To establish their toxicity level for hydrobionts, the biotesting is used, based on quantita-
tive estimations of vital indexes of water animals [10]. As test objects, those animals are usually 
used, which are highly sensitive to particular compounds impact, and are able to accumulate them 
along with to adapt to given conditions by their regular physico-biochemical processes in their or-
ganisms. Concerning the Planorbarius corneus (Linnaeus, 1758) sensu lato genetic allospecies, 
massively inhabiting the Ukrainian river network, the features of response to pesticides often 
used here were not yet established.

The aim of present study was: to establish the features of impact of three the most wide-
spread pesticides group in Ukraine (insecticides, fungicides, herbicides) in different concentra-
tions on some of the most important ecotoxicological traits of “western” and “eastern” P. corneus 
s. lato allospecies; basing on the obtained results, to estimate the suitability of used molluscs to be 
the bioindicators in monitoring of state of water ecosystems polluted with pesticides.

Material and Methods
There were studied 1320 exemplars of P. corneus s. lato in total, collected in July-Au-

gust 2021, among which 650 exemplars of “western” allospecies (diameter of shell 25.56±0.24 
mm) from Hnyla river (Dniester river basin) in Horodnytsia village vicinity (49°24’37.9»N 
26°01’01.9»E), and 670 exemplars of “eastern” allospecies (diameter of shell 24.61±0.18 mm) 
from Psel river (left Dnipro river tributary) in Sumy (50°52’10.9»N 34°49’05.4»E) (see Figure). 
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Molluscs were collected by hands on the depths from 0.25 to 1.2 m, using the common hydrobi-
ological methods for collecting of such water objects [34]. Allospecies were identified by their 
conchiological traits [13, 14].

Molluscs acclimatization to the aquarium environment was conducted following 
Khlebovich [19]. Its durations was 14 days with conditions: 10 L volume, 4 ind/L density, 21–
22 °С temperature, 7.6–7.9 pH, 7.9–8.3 O2

 mg/L DO, with daily environment renewing. The 
animals were fed with water flora, taken from the sites of their collection (Cladophora sp., 
Myriophyllum spicatum).

The main ecotoxicological assays were based on the Alekseev protocol [2] in the follow-
ing conditions: 100 L aquarium volume, 20–23 °С temperature, 7.6–8.2 pH, 7.8–8.5 O2

 mg/L 
DO. Toxicants used: insecticide “Actor” (Family Garden LLC, Ukraine), fungicide “Scooter” 
(Family Garden LLC, Ukraine), herbicide “Titus-c” (DUNLOP Ltd, Ukraine), – in concentra-
tions of 0,001–1000 mg/L. The solutions were prepared with aged (2 days) Zhytomyr tap water. 
Exposition: 48 hours, with daily renewing of toxic environments by freshly prepared. The results 
of monitoring were registered each 10 and 30 min, and 1, 2, 4, 6, 24, 48 hours.

The indexes of toxicants’ impact on experimental molluscs were obtained via monitoring 
of individuals’ behavior and their overall state. The attention was paid to the motion activity, 
feeding activity intensity, the level of deterioration of epithelial body covers, and the level of 
mucus secretion. The endurance coefficient was calculated by [39] of EC=Ek/En, where the Еk – 
time of death of all experimental animals; En – time of death of the first experimental animal. 
Adaptation coefficient was calculated by the formula [25] of AC=Ee/Ec, where the Еe – the mean 
time of all experimental animals’ death, Еc – the mean time of all control group animals’ death.

The results of experiments were analyzed using standard methods of basic variation sta-
tistics in software Statistica 6.0 [8].

Map showing the type localities of allospecies P. corneus s. lato: black triangle – «western» (Hnyla river, 
Horodnytsia village, Ternopil region); black diamond – «eastern» (Psel river, Sumy, Sumy region)
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Results and Discussion
Pesticides are gotten into the molluscs’ organisms mainly via direct percutaneous way: os-

motically via body covers [35], and in much less amount from their food [31]. The ability of these 
toxicants to damage the water organisms depends greatly on their chemical nature, harmfulness 
level, which is also determined by exposure duration, dose size, and these compounds’ stability 
in the environment [17]. Short-term impact of these pollutants on the water biota may be insignif-
icant, while the prolonged effect may cause more sensible, even irrecoverable damage [6]. Pes-
ticides may cause as direct, as indirect effects to the hydrobionts including molluscs. The direct 
effects are usually caused by the impact on the course of physiological functions, and the indirect 
are happened at the level of ecological interactions between species [31]. It is known [26], certain 
animal species can concentrate some pesticides in their tissues and organs in amounts of dozens 
times higher than their content in the water. In molluscs, the toxicants used by us concentrated in 
hepatopancreas due to the ability of these compounds to be accumulated exactly there. Further, 
they move in the mollusc body by its liquid internal medium (hemolymph), being distributed 
among different organs and tissues.

Results in the Table 1 show that threshold concentrations of used toxins, and the values 
of their main toxicological indexes (LC0, LC50, LC100) were considerably lower for “eastern” al-
lospecies than for “western” one (р≤0.05). It was established, the studied allospecies differ from 
each other by the lethality under the impact of all used pesticides (Table 2). So, under the 0.01 
mg/L of insecticide, the 20 % of “eastern” allospecies individuals died by the end of experiment, 
while the 100 % of “western” allospecies individuals survived under the same conditions.

Table 1
The main toxicological characteristics of P. corneus s. lato allospecies 

under the exposure of pesticides (48 hours)

Indicator,
mg/L

«Western» allospecies «Eastern» allospecies

Insecticide Fungicide Herbicide Insecticide Fungicide Herbicide
Threshold concentration 0.001 0.01 0.1 0.0001 0.001 0.01
LC0 0.01 0.1 40 0.001 0.01 10
LC50

* 0.5 10 400 0.1 1 250
LC100 1 80 1000 1 10 1000
Note: * – set graphically

Table 2
Mortality (%) of P. corneus s. lato allospecies under the exposure of three pesticides (48 hours)
Concentration,  

mg/L

«Western» allospecies «Eastern» allospecies

Insecticide Fungicide Herbicide Insecticide Fungicide Herbicide
0,0001 0 0 0 0 0 0
0,001 0 0 0 0 0 0
0,01 0 0 0 20 0 0
0,1 30 0 0 50 20 0
1,0 100 10 0 100 60 0
10 100 50 0 100 100 0
100 100 100 20 100 100 40
1000 100 100 100 100 100 100

For both P. corneus s. lato allospecies, we established the limits of concentrations of used 
toxicants from the subthreshold to maximally lethal, i.e. their toxical impact zone (Table 3). It is 
important for prognoses of the intoxication course speed in studied molluscs, and for establishing 
the level of possible reverse in them [11]. By the level of toxicity to both allospecies, the studied 
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toxicants form the following order: insecticide > fungicide > herbicide; moreover, the absolute 
values of toxicity indexes were 1.6–10-fold lower for “eastern” than for “western” allospecies.

Table 3
Rating of pesticides concentrations (mg/L) according to the effect on 

P. corneus s. lato allospecies
Pesticide Subthreshold Sublethal Chronic lethal Acutely lethal

«Western» allospecies
Insecticide 0.0001 and lower 0.1–0.01 1–0,5 5–2
Fungicide 0.001 and lower  1–0.1 30–5 80–40
Herbicide 0.01 and lower 10–1 80–30 150–100

«Eastern» allospecies
Insecticide 0.00001 and lower 0.001–0.0001 0.1–0.01     1–0.5
Fungicide 0.0001 and lower 0.01–0.001  1–0.1 10–2
Herbicide 0.001 and lower  1–0.1 50–10 100–60

The latent period duration decreased in both allospecies with the increase of toxicants’ 
doses. The first signs of intoxication from the onset of experiment (motion activity weakening, 
defensive mucus layer secretion on the cover epithelium) in experimental individuals under the 
impact of fungicide in concentration of 0.001 mg/L emerged in 26.2 h in “western” allospecies, 
and in 23.1 h in “eastern” one (Table 4). This indicates the higher sensitivity of “eastern” allospe-
cies to used toxin (р≤0.05). With increasing of the pesticides concentrations, the signs of intoxica-
tion emerged in “eastern” allospecies much earlier than in “western”. So, in both allospecies, they 
emerged the most quickly in the insecticide solutions, and the most slowly in herbicide solutions.

Table 4 
Latent period (hours) of P. corneus s. lato allospecies under the exposure of pesticides

Concentration,  
mg/L

«Western» allospecies «Eastern» allospecies

Insecticide Fungicide Herbicide Insecticide Fungicide Herbicide
M±m M±m M±m M±m M±m M±m

0,001 25.40±1.05 26.20±0.85 – 22.30±0.99* 23.10±1.06* –
0,01 23.10±0.97 25,.50±1.04 26.50±1.21 20.20±0.12* 22.40±1.11* 22.10±1.09*
0,1 15.10±1.04 16.20±1.11 18.50±1.07 12.40±0.88* 13.30±1.02* 15.20±1.18*
1,0   3.50±1.07   4.10±1.05   6.30±1.34 3.20±1.04 3.50±0.98 5.10±1.20
10   1.15±0.98   1.50±0.88   2.10±0.79 1.10±1.11 1.30±0.95 3.00±1.16
100   0.20±1.12   0.25±1.01   0.35±0.98 0.20±0.85 0.20±1.05 0.35±1.08
1000 – –   0.30±0.75 – – 0.25±1.13
Note:  * – statistically significant differences (p≤0.05) between P. corneus s. lato allospecies

The adaptation coefficient shows the level of adaptation of studied allospecies to impact 
of used pesticides. The values of this index for both allospecies appeared the highest under the 
insecticide impact, and the lowest under the herbicide impact, and were recorded earlier in “east-
ern” allospecies (Table 5). So, the “western” allospecies developed adaptation to insecticide in 40 
min later than “eastern” allospecies.

Table 5
Adaptation coefficient (hours) of P. corneus s. lato allospecies under the exposure of pesticides

Pesticide, mg/L «Western» allospecies «Eastern» allospecies
Insecticide 3.50 3.10
Fungicide 2.10 1.35
Herbicide 1.20 1.10

It was established, that the value of endurance coefficient depends directly on the ampli-
tude both physiological status indexes and toxic resistance in studied individuals. Its values for 
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ramshorns under the impact of pesticides were the less, the less concentration of used toxicant 
was (Table 6). Under the low concentrations, it often was impossible to determine its value due 
to mortality lower than 100 % by the end of experiment. It appeared, that “western” allospecies is 
better adapted to the impact of all used toxicants comparing to the “eastern” allospecies (р≤0.05).

Table 6
Endurance coefficient (hours) of P. corneus s. lato allospecies 

under the exposure (48 hours) of pesticides

Concentration,  
mg/L

«Western» allospecies «Eastern» allospecies
Insecticide Fungicide Herbicide Insecticide Fungicide Herbicide

M±m M±m M±m M±m M±m M±m
0,1 1.34±1.04 – – 2.02±1.06* – –
1 1.87±1.12 2.36±1.25 2.75±0.98* 2.77±1.16
10 2.06±1.24 2.87±1.08 – 2.81±1.07* 3.65±1.11* –
100 2.84±1.13 3.44±1.03 – 3.68±1.21* 4.41±1.01* –
1000 – – 4.31±1.20 – – 4.88±1.11
Note:  * – statistically significant differences (p≤0.05) between P. corneus s. lato allospecies

It was established, that under impact of different concentrations of used pesticides mol-
luscs developed the phased pathological process of intoxication. Under the threshold concentra-
tions, these animals did not demonstrate the changes in ethology and physiology. By the end of 
experiment, they retained the same state as control group had. Such a response to the toxicant 
impact is usually considered [38] as a sign of the first and the longest intoxication phase – latent.

Under the sublethal toxicant concentrations, the experimental animals showed viability 
during the entire study with the first signs of ethological and physiological impairments, consisting 
of motion activity increasing aimed to avoiding the toxic environment. This is the result of pres-
ence of nervous connection between osphradia and columellar muscle and leg muscles complex 
[27]. Along with this, experimental molluscs experienced the stimulation of their feeding and re-
productive activity. All the mentioned defensive reactions are the symptoms of the following in-
toxication phase – stimulation. It was established, that the “eastern” allospecies demonstrated such 
a change 1–2 h earlier and under the lower pollutants concentrations than “western” allospecies, 
with shows its higher sensitivity and lower toxic resistance. Besides, these individuals increasingly 
secreted the mucus at their epithelium, which decreased the speed and volume of toxicants’ per-
cutaneous getting into their organisms. This is one of defensive physiological reactions. However, 
over time the defensive mucus layer got thinner due to partial coagulation and exfoliated to the wa-
ter by pieces, different by size and shape. By the end of insecticide impact experiment, the mucus 
covered the body surface in only 51 % individuals of “western” allospecies and 65 % of “eastern”; 
under the herbicide impact these indexes were 42 % and 54 %, respectively.

Under the chronically-lethal concentrations of fungicide, the mortality of “western” al-
lospecies was 38 %, and for the “eastern” it was 46 %. The rest of experimental molluscs were 
oppressed. The similar situation was observed under the insecticide and herbicide impacts. One 
of the defensive physiological reactions in experimental animals was their bodies’ swelling due 
to deterioration of their water balance. This was the way of toxic impact soothing via “soluting” 
the toxicants affecting them [5, 27].

Under the acute lethal concentrations, the ramshorns immediately tried to leave the toxic 
environment, emerging to the water surface tension film or creeping out by aquarium walls and 
placing themselves right over it. The significant portion of molluscs remained at the bottom im-
movable. Along with it, the reaction of prolapse was recorded in 40 % of “western” and 51 % 
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of “eastern” allospecies individuals. The rapid body volume increase (1.5–2 times) and decrease 
of columellar muscle resilience did not allow these animals to pull their bodies into the shells, 
thus their heads and foots hanged out of shells’ aperture. According to some authors [16, 21], it 
was apparently the result of kidneys functioning impairment, which was caused by decrease of 
osmotic concentration of these animals’ excreta. This leads to cellular membranes (pleonasm) de-
struction, which causes the destruction and death of kidney cells. Such destructions are typical for 
depressive and sublethal phases of intoxication process. These phases were registered earlier and 
were more expressed than in “eastern” allospecies than in “western”. By the end of experiment 
(48 h), the mortality of experimental animals reached 100 %, that corresponds with the end of 
lethal phase of pathological process. The lethal time was established for each allospecies. Worth 
noting, along with increasing of concentrations of used toxicants, the lethal time and mean lethal 
time decreased in allospecies proportionally (Tables 7 and 8). It occurred the most quickly under 
the insecticide impact, and the latest under that of herbicide. The reversible of intoxication by 
these pollutants was quite minor in both allospecies. However, the “eastern” allospecies appeared 
to be much more sensitive to the toxicants impact: its lethal time and mean lethal time were reg-
istered 1–2 hour earlier than in “western” allospecies under the increasing concentrations. Under 
the same concentrations, the mortality of “eastern” allospecies was higher (р≤0.05). We assume 
it can be the consequence of their inhabiting the different nature zones: they are much tougher 
in “eastern” allospecies’ range due to higher climate drought (the middle regions of Left-Bank 
Ukraine and extreme South of its Steppe zone).

Table 7
Time-to-death (hours) of P. corneus s. lato allospecies under the exposure of pesticides

Concentration,  
mg/L

«Western» allospecies «Eastern» allospecies
Insecticide Fungicide Herbicide Insecticide Fungicide Herbicide

M±m M±m M±m M±m M±m M±m
0,01 38.3±1.08 39.2±0.96 – 35.2±1.18* 36.4±1.14* –
0,1 26.5±1.12 31.4±1.05 – 23.3±1.09* 27.3±1.17* –
1,0 18.4±1.14 19.6±1.08 – 15.1±0.99* 16.2±1.11* –
10   8.2±1.25 11.5±1.12 30.4±1.24 7.3±1.04   8.1±1.21* 27.3±1.02*
100   0.3±0.98   0.5±1.04 19.3±1.21 0.2±1.13 0.4±1.06 15.5±0.97*
1000   2.5±1.12   1.4±1.07*
Note: * – statistically significant differences (p≤0.05) between P. corneus s. lato allospecies

Table 8
Mean time-to-death (hours) of P. corneus s. lato allospecies under the exposure of pesticides

Concentration,  
mg/L

«Western» allospecies «Eastern» allospecies
Insecticide Fungicide Herbicide Insecticide Fungicide Herbicide

M±m M±m M±m M±m M±m M±m
0,1 43.0±1.27 44.0±1.21 – 40.0±1.22* 41.1±1.18* –
1,0 23.0±1.34 27.1±1.14 – 20.1±1.28* 24.2±1.23* –
10 14.3±1.18 18.0±1.12 – 11.3±1.21* 15.0±1.16* –
100   4.5±1.09   5.2±1.31 48.0±1.25   3.1±1.13*  4.0±1.28 44.0±1.25*
Note: * – statistically significant differences (p≤0.05) between P. corneus s. lato allospecies

Thus, the limits of toxical impact zone of insecticide “Actor”, fungicide “Scooter” and 
herbicide “Titus-c” differ by concentration ranges concerning their impact on P. corneus s. lato 
allospecies: the “eastern” allospecies was damaged under the lower concentrations and earlier in 
time comparing to “western” allospecies, that shows its lower toxic resistance. Its higher sensitiv-
ity and lower endurance is demonstrated by the ecotoxicological indexes: latent period duration, 
lethal time and mean lethal time values, coefficients of adaptation and endurance. The last two 
showed that the first signs of irreversible intoxication emerged earlier in “eastern” allospecies 
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than in “western”, which indicated the higher viability of the last. With the increasing of toxical 
agents concentrations from threshold to acute lethal, the latent period occurrence fastened for 
both allospecies, and the lethal time shortened. 

The obtained ecotoxicological indexes undoubtedly show the different level of sensitivity 
of P. corneus s. lato allospecies to the different pesticide groups, that were applied to them. This 
allows recommending both “eastern” and “western” allospecies for their applying as indicator 
objects in the monitoring of pollution state of water Ukraine ecosystems by used pollutants.
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ЕКОТОКСИКОЛОГІЧНІ ХАРАКТЕРИСТИКИ АЛОВИДІВ 
PLANORBARIUS CORNEUS S. LATO (MOLLUSCA, GASTROPODA) 

РІЧКОВОЇ МЕРЕЖІ УКРАЇНИ  ЗА ВПЛИВУ ПЕСТИЦИДІВ

Ю. Іконнікова

Житомирський державний університет імені Івана Франка 
вул. Велика Бердичівська, 40, Житомир 10008, Україна 

e-mail: b_yulia@i.ua

Досліджено вплив низки концентрацій (0,001–1000 мг/л) найуживаніших 
пестицидів в Україні – інсектициду «Актор», фунгіциду «Скутер», гербіциду 
«Тітус-с» водного середовища на значення основних екотоксикологічних показників 
генетичних аловидів-вікаріантів витушки рогової Planorbarius corneus s. lato – 
«західного» і «східного». Встановлено, що межі зон токсичної дії цих полютантів 
(мг/л) для аловиду «західного» становлять щодо інсектициду – < 0,01–1, фунгіциду – 
< 0,1–80, гербіциду – < 40–1000, а для аловиду «східного» – < 0,001–1, < 0,01–10, 
< 10–1000 відповідно. За шкалою токсичності речовин для аловидів витушок 
досліджені нами токсиканти належать до категорій слабкотоксичних (гербіцид 
«Тітус-с»), сильнотоксичних (фунгіцид «Скутер») і високотоксичних (інсектицид 
«Актор») речовин і утворюють такий ряд: інсектицид > фунгіцид > гербіцид. Шляхом 
спостереження за особливостями поведінки і фізіологічного стану піддослідних 
м’якунів встановлено значення підпорогових, сублетальних, хронічнолетальних, 
гостролетальних концентрацій по кожному із використаних полютантів (мг/л). 
Тривалість латентного періоду за розвитку процесу отруєння у порівнюваних 
аловидів була неоднаковою. У діапазоні концентрацій від 0,001 до 10 мг/л значення 
цього показника у аловиду «західного» були вищими, ніж у аловиду «східного» 
(р≤0,05). Значення коефіцієнтів пристосування досліджуваних м’якунів до впливу 
використаних нами трьох категорій пестицидів є найвищими за дії на них інсектициду, 
а найнижчими – за дії гербіциду і відмічалися у аловиду «східного» раніше за часом. 
З піднесенням рівня концентрації токсикантів у обох аловидів P. corneus s. lato 
спостерігали зростання значень показників коефіцієнта витривалості, проте у аловиду 
«східного» вони виявилися вищими, ніж у аловиду «західного» (р≤0,05). Летальний час 
у піддослідних тварин зменшувався від меншої до більшої концентрації ужитих ток-
сикантів, проте за однакових їхніх концентрацій значення цього показника у аловиду 
«східного» реєстрували на 1–2 год раніше, ніж у аловиду «західного» (р≤0,05). Таку 
ж закономірність спостерігали і щодо середнього летального часу у досліджуваних 
аловидів. Наголосимо, що абсолютні кількісні значення згаданих вище показників 
щодо аловиду «східного» були в 1,6–10 разів меншими, ніж у аловиду «західного». 
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За впливу застосованих концентрацій використаних токсикантів у аловидів P. 
corneus s. lato розвивався незворотний патологічний процес (отруєння), представлений 
п’ятьма фазами: латентною, стимуляції, депресивною, сублетальною і летальною. За 
дії однакових концентрацій усіх використаних у дослідах отрутохімікатів смертність у 
аловиду «східного» була вищою, ніж у аловиду «західного». За сукупністю отриманих 
результатів встановлено, що аловид «східний» виявився значно чутливішим і менш 
пристосованим до дії ужитих щодо нього пестицидів водного середовища, ніж аловид 
«західний», через що він інтенсивніше регресує в умовах посиленого забруднення 
навколишнього середовища цими токсикантами. Це є наслідком наявності у межах 
ареалу аловиду «східного» набагато посушливіших умов, а саме такими вони і є 
на півдні Лівобережної України порівняно з умовами, в яких перебуває аловид 
«західний».

Ключові слова: «західний» і «східний» аловиди Planorbarius (superspecies) cor-
neus s. lato, пестициди, екотоксикологічні показники
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