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СТІЙКІСТЬ РОСЛИН ДО ЗБУДНИКІВ  
ЯК РЕЗУЛЬТАТ ВЗАЄМОДІЇ ГЕНІВ

Сучасна інформація щодо геноміки рослин та збудників їхніх захворювань і досягнення моле-
кулярної біології дали змогу констатувати участь продуктів генів, білків, в організації складних 
молекулярних комплексів, які збираються для реалізації певної ознаки фенотипу. Ознака стій-
кість/чутливість рослини до певного біотичного чинника цікава ще й тим, що відбувається 
взаємодія не лише між генами одного організму, а й між генами організмів, які належать до 
різних царств живого.

Стійкість рослин до патогенів може бути пасивною (забезпечується переважно ознаками 
морфології рослини) і активною. Активна стійкість формується внаслідок проникнення до росли-
ни збудника або його елісіторів та ефекторів. Активний захист рослини на молекулярному рівні 
виражається в запуску МАРК-каскаду, накопиченні активних форм кисню, збільшенні потоку 
йонів кальцію до клітини. Активний захист може реалізовуватися на двох рівнях. Перший рівень, 
РТІ (PAMP Triggered Immunity), розвивається у відповідь на контакт рослини з широким спектром 
неадаптованих патогенів. Стійкість (імунітет), що при цьому формується, називають неспеци-
фічною, або горизонтальною, або кількісною. Молекулярним інструментом ініціації захисних ре-
акцій є рецептори PRR (Pattern Recognition Receptors). Адаптовані патогени здатні долати РТІ, 
надсилаючи в рослинні клітини ефектори. Це білкові молекули, функцією яких є створення всере-
дині клітини умов, більш пермісивних для збудника. Ефектор може розпізнаватися специфічним 
рецептором рослини NLR (Nod-Like Receptors), і між ними відбувається комплементація. Є інші 
специфічні рослинні молекули, nonNLR, з іншим типом взаємодії білкових продуктів для розпізна-
вання. В обох випадках розвивається другий рівень захисту, ЕТІ (Effector Triggered Immunity). Пе-
релік молекулярних процесів на другому рівні захисту не відрізняється від переліку першого рівня, 
проте процеси відбуваються більш інтенсивно і супроводжуються загибеллю вражених клітин. 
Це перешкоджає подальшому розповсюдженню збудника по рослині. Молекулярні події першого 
та другого рівнів захисту не є ізольованими. Взаємодію між ними із залученням продуктів рослин-
них генів і генів збудника описують моделі «zig-zag-zig», «invasion model», інтегрована модель 
айсберга. Взаємодію рослинних генів для розпізнання ефектора описують моделі «охоронець» 
і «вловлювач». Для ініціації захисної реакції рослинні рецептори, які можуть іноді диференціюва-
тися на сенсори та хелпери, утворюють білкові комплекси, резистосоми. 

Ключові слова: стійкість рослин, рослинні гени стійкості, ефектори патогену, R-Avr взаємодія, 
резистосома.

Вступ
Взаємодія генів – одне з класичних питань  

генетики. Теорія взаємодії, формулювання понять, 
термінологія про взаємодію генів розвивались 
з часів формальної генетики. Це питання висвітле-
но в концептуальній літературі 1970–1980-х років. 

Якщо порівнювати тексти різних джерел, присвя-
чених взаємодії генів, в очі впадають дві речі: 
по-перше, для одних і тих самих типів міжгенної 
взаємодії (а типи взаємодії оцінювались виключ-
но на фенотипному рівні) наводили одні й ті самі 
приклади, і інших у літературі знайти неможливо; 

© Павлюк Д. В., Терновська Т. К., Антонюк М. З., 2024
© Національний університет «Києво-Могилянська академія» (засновник і видавець), 2024



4 e-ISSN 2663-0613. Наукові записки НаУКМА. Біологія і екологія. 2024. Том 7

по-друге, автори текстів оперують одиницями 
алель гена. Пишуть: алель А (першого гена) впли-
ває на алель В (другого гена) таким чином, 
що алель А не проявляється. Це – домінантний 
епістаз. На зміну ері формальної генетики при-
йшла ера генетики молекулярної, правильніше 
сказати – ера молекулярної біології. Стало мож-
ливим перевести взаємодію між генами в площи-
ну фізико-хімічної взаємодії між продуктами їх-
ньої експресії – білками. Це сталося завдяки появі 
адекватних методів молекулярної біології, які 
щороку поповнюються. Припущення, що стійкість 
рослин до збудника, принаймні облігатного біо-
трофа, формується як результат комплементар-
ної взаємодії генів різних геномів, з’явилося на-
прикінці 1940-х років, але загальноприйнятим 
поглядом на формування стійкості у рослин стало 
набагато пізніше. Ближче до кінця ХХ століття 
модель взаємодії генів ускладнилась, тому що для 
розвитку резистентності рослини до збудника 
взаємодіють гени не лише рослини і патогену, а й 
власне рослинні гени. І доволі швидко відбуваєть-
ся ускладнення цієї моделі із залученням не лише 
рослинних генів, що взаємодіють, а й генів пато-
гену. Генетика формування стійкості рослин 
до патогену виявилась надзвичайно цікавим 
і багатим на експериментальні приклади полем 
у генетиці. У нашому огляді ми обмежимося 
розглядом стійкості рослин лише до облігатних 
біотрофів. Вважаємо, що накопичення фактич-
ного матеріалу і стійкість одного виду до іншого 
слід розглядати окремо для різних патогенів 
і шкідників рослин. Це дасть змогу згодом ви-
явити вузлові моменти на шляху взаємодії генів 
(їхніх продуктів), якими характеризується фор-
мування рослинного імунітету до рослинних 
патогенів загалом.

Типи стійкості рослин до мікробного 
збудника

У природних середовищах існування рослини 
постійно тісно контактують з біогенними стресо-
рами, зокрема з такими мікроорганізмами, як 
гриби та бактерії. За спільної еволюції рослин 
і мікроорганізмів сформувалися системи молеку-
лярно-генетичних взаємодій між представниками 
різних царств, завдяки яким рослина може розви-
вати фенотип стійкості до збудника/збудників, 
а патоген – здатність вражати рослину, щоб вико-
ристати її внутрішньоклітинні ресурси для влас-
ної репродукції [1-4]. 

Серед систем захисту, що їх розвивають рос-
лини, розрізняють системи пасивного та актив-
ного захисту. Елементи пасивного захисту – це 
фізико-хімічні бар’єри, тобто воскова осуга, 

клітинна стінка, вторинні метаболіти з різною 
протимікробною активністю [1,2]. Пасивні ме-
ханізми стійкості загалом є універсальними 
для рослин, варіюючи лише залежно від таксо-
номічного статусу виду. Пасивними ці елементи 
стійкості називають тому, що риси стійкості 
формуються незалежно від того, чи атакує рос-
лину патоген [3,5]. 

Активну стійкість, що розвивається як відпо-
відь рослини на контакт із патогеном, поділяють 
на нехазяйську (non-host resistance), або стійкість 
широкого спектра, неспецифічну чи горизонталь-
ну стійкість [4,6-8], та хазяйську (host resistance), 
або расоспецифічну чи вертикальну стійкість [4,9]. 
Активна стійкість рослин до патогенів розвива-
ється, якщо мікроорганізм(и) розпізнає(ю)ться 
певними цитоплазматичними або внутрішньо-
клітинними рецепторами, які в результаті цього 
активують імунні відповіді рослини [1]. 

Молекулярне підґрунтя активної стійкості
Патогенний мікроорганізм, потрапляючи до 

рослини, продукує і виділяє в рослинне середови-
ще (апопласт, клітини) пептиди, різні полісахари-
ди, пептидоглікани, ліпіди, фрагменти нуклеїно-
вих кислот. За походженням вони є зовнішніми 
для рослини, сприймаються рослиною як чужинні 
молекули і разом створюють консервативні пато-
ген-асоційовані молекулярні патерни (Patogen 
Associated Molecular Patterns, PAMPs), або MAMPs 
(Microbe Associated Molecular Patterns). Одночасно 
рослина виділяє в позаклітинне середовище (апо-
пласт) молекули та їхні частини, які утворюються 
в результаті пошкодження рослинних клітин і для 
рослини є сигналами небезпеки. Ці молекули  
формують Damage-Associated Molecular Patterns 
(DAMPs) [10]. Згадані молекулярні патерни роз-
пізнаються рослинними рецепторами PRRs 
(Pattern Recognition Receptors) [11], і запускається 
формування PAMP-спрямованого імунітету 
(PAMP Triggered Immunity, PTI або МТІ) [11-13]. 
PRRs представлені рецептороподібними кіназами 
(Receptor-Like Kinases, RLKs) та рецепторопо-
дібними білками (Receptor-Like Proteins, RLPs). 
Рослинні RLKs складаються з позаклітинного 
ектодомену, трансмембранного домену та цито-
плазматичного кіназного домену. RLPs на відмі-
ну від RLKs кіназного домену не мають [5].

Розпізнавши PAMP, PRRs запускають сиг-
нальний каскад, який активує реакції для забез-
печення захисту рослини від патогену, отже, 
формується РТІ (Pathogen Triggered Immunity): 
МАРК-каскад, викид активних форм кисню 
(АФК), викид Ca2+. Всі ці молекулярні події 
є елементами захисної реакції рослини [12,14]. 
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Оксидативний вибух є однією з перших імунних 
реакцій рослин, він пов’язаний з надчутливою 
відповіддю [15,16]. АФК є, серед іншого, сиг-
нальною молекулою з антимікробними власти-
востями [15,17]. Вторинний месенджер кальцій 
відіграє величезну роль у розвитку реакції рос-
лини на стрес. Широко відоме його значення 
для апоптозу, він регулює передачу деяких сиг-
налів. Усі перелічені молекулярні події є складо-
вими частинами розвитку системної набутої 
резистентності (Systemic Acquired Resistance, 
SAR) [15]. 

Отже, рослина реагує формуванням РТІ на 
будь-який патоген. Патогени, які викликають 
РТІ, називають неадаптованими. На неадаптова-
ні патогени рослина реагує неспецифічною або 
горизонтальною стійкістю. Патоген має можли-
вість здолати таку стійкість, тоді він отримує 
статус адаптованого патогену [1]. Для того щоб 
обійти системи захисту рослин РТІ, адаптовані 
патогени секретують велику кількість молекул- 
ефекторів, які спрямовуються до рослини [18]. 
Ефектори можуть бути позаклітинними, тоді 
вони просто уникають контакту з PRRs, не роз-
пізнаються і не викликають РТІ з боку рослини 
на адаптований збудник [19]. Ті ефектори, які 
потрапляють до клітини, можуть впливати на 
компоненти імунної системи рослини, долати 
імунітет і сприяти вразливій реакції. Якщо рос-
лина має гени стійкості до такого збудника 
і продукти таких генів розпізнають ефектор, 
розвивається ефектор-асоційований імунітет 
(Effector Triggered Immunity, ЕТІ) [20]. 

Для організації захисту від адаптованих  
патогенів рослини мають внутрішньоклітинні 
NOD-подібні рецептори (Nod-like receptors, NLR) 
з нуклеотид-зв’язувальними сайтами та багати-
ми на лейцинові повтори доменами. Cаме ці ре-
цептори, якщо розпізнають ефекторну молекулу, 
активують ефектор-асоційований імунітет (ETI), 
який є другим рівнем активного захисту рослин 
після РТІ. Результатом активації ETI, як і у разі 
неспецифічної стійкості, є запуск MAPK-каска-
ду, викид АФК, підвищення рівня Ca2+ та зміни 
гормонального фону [21,22]. Однак ініціація 
запуску ETI має високоспецифічний характер, 
розвивається як реакція на адаптованого збудни-
ка і часто супроводжується надчутливою відпо-
віддю та програмованою смертю клітин у місцях 
ураження. Це перешкоджає поширенню інфекції 
по рослині, тобто відбувається обмеження осе-
редку ураження [23].

Гени рослин, які здатні забезпечувати специ-
фічний захист від одного чи більше штамів  
патогену, називають генами резистентності 

(R-генами), або генами вертикальної стійкості. 
Хоча не всі NLR кодуються R-генами, усі вони 
відіграють роль у стійкості рослин до принаймні 
одного патогенного організму [12]. 

Терміни «нехазяйська стійкість» та «хазяйська 
стійкість», які часто трапляються в літературі, 
самостійного значення не мають, їх замінюють 
на терміни «стійкість до неадаптованих збудни-
ків – нехазяйська», «стійкість до адаптованих – 
хазяйська». Нехазяйська стійкість формується 
рослиною в результаті контакту з представника-
ми всього розмаїття мікробних збудників, які вра-
жають рослину (неспецифічна стійкість), і забез-
печується всім спектром молекулярних подій, 
які вже згадано для неспецифічної стійкості. До 
того ж додається пасивна стійкість. 

Хазяйська стійкість – це стійкість до адапто-
ваних патогенів, забезпечується ЕТІ і легко  
долається збудником, щойно рецептор рослини 
перестає розпізнавати ефектор збудника. Тобто 
стійкість до адаптованих збудників розвивається 
в результаті взаємодії продуктів генів, один 
з яких є частиною геному рослини, а інший – 
частиною геному збудника. Як ефектор, так і ре-
цептор можуть змінитися завдяки відомим гене-
тичним процесам, що розширюють мінливість 
організму. Крім того, зміна може торкнутися 
епігенетичного рівня реалізації генетичної  
інформації, тобто регуляції її експресії. В обох 
випадках втрачається можливість реакції роз-
пізнання ефектора з боку продукту гена стійкості 
і рослина стає вразливою. 

Нехазяйська стійкість, як і хазяйська, може 
виражатися як реакція гіперчутливості з форму-
ванням осередку апоптозу. Проте вважають, 
що надчутлива відповідь у результаті реакції 
на адаптовані грибні патогени триває довше, ніж 
на неадаптовані [4]. Саме хазяйська стійкість 
контролюється здебільшого взаємодією «ген 
на ген» між R-генами та генами авірулентності 
патогенів (Avr-генами), які продукують ефекто-
ри [1,24,25]. 

Будова молекул, що беруть участь в органі-
зації стійкості

Молекули з боку рослини. На сьогодні опи-
сано принаймні чотири типи молекул, які беруть 
участь в організації стійкості рослин через акти-
вацію механізмів РТІ/ЕТІ. Молекули типу 1 ви-
кликають расоспецифічну стійкість, ЕТІ. Вони 
представлені внутрішньоклітинними імунними 
рецепторами. По-перше, це NOD-подібні рецеп-
тори NLRs з центральним нуклеотид-зв’язу-
вальним доменом (central nucleotide-binding and 
oligomerization domain, NOD) [5]. Залежно 
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від структури N-кінця розрізняють рецептори 
CNLs (зі спіральним доменом coiled-coil, CC), 
TNLs (з Toll-подібним інтерлейкін-1 N-кінцевим 
доменом) та з доменом RPW8 – доменом стійко-
сті до борошнистої роси 8 (Resistance to Powdery 
Mildew 8). Другий спільний для всіх таких ре-
цепторів домен – LRR (Leucine Rich Repeat) 
на С-кінці. Багатий на лейцинові залишки,  
мінливий, відповідає за розпізнання ефектора. 
Нуклеотид-зв’язувальні домени (Nucleotide 
Binding, NB) разом з доменами APAF-1 
(Apoptotic Peptidase Activation Factor 1), R-доме-
нами та CED-4 доменами (Cell Death Protein 4) 
формують центральний NB-ARC домен з 
АТФ-зв’язувальною активністю [26]. Після 
розпізнання ефектора з боку LRR конформація 
фосфат-зв’язувальної петлі домену NB-ARC  
змінюється, АДФ фосфорилюється до АТФ  
та відбувається активація NLR [27]. По-друге, 
це молекули non-NLR, які містять тандем  
доменів кіназа-псевдокіназа (Tandem Kinase 
Proteins, TKP) [25,28]. Такі білки кодуються 
генами стійкості до борошнистої роси Pm24 
та WTK4, геном стійкості до стеблової іржі яч-
меню Rpg1 та геном стійкості пшениці до жов-
тої іржі Yr15 [29,30].

Типи імунних молекул 2–4 викликають РТІ. 
Вони розпізнають молекулярні наслідки метабо-
лічної активності патогену в рослині через ре-
цептори PRRs [21]. До молекул типу 2 належать 
рецептороподібні кінази (RLKs) та рецепторо-
подібні білки (RLPs). RLKs містять ектодомен 
(ECD), трансмембранний домен і цитоплазма-
тичний кіназний домен, а RLPs останнього до-
мену не мають. Eктодомен містить низку доме-
нів (LRR, lysine motifs (LysMs), лектиновий, 
malectin-like, еpidermal growth factor (EGF)-like), 
які виконують функцію розпізнання РАМР-мо-
лекул, зокрема стероїдів, пептидів, полісахари-
дів, ліпополісахаридів [31].

Імунні молекули типу 3 – це транспортні 
білки, локалізовані на мембрані. Гени стійкості 
до борошнистої роси Pm38 та Pm46 кодують 
саме такі молекули [86,87]. Ген Pm38 кодує транс-
портер абсцизової кислоти, і її перерозподіл 
у рослинних клітинах завдяки такому транспор-
теру сприяє стійкості рослин до різних патогенів 
[32,33]. Cтійкість, що формується завдяки функ-
ціонуванню таких транспортерів, як будь-яка 
стійкість, що розвивається як PTI, є частковою 
або кількісною на противагу расоспецифічній 
стійкості, що супроводжує шлях ЕТІ внаслідок 
наявності імунних молекул типу 1. Головна пе-
ревага такої часткової стійкості полягає в тому, 
що вона формується до широкого спектра 

збудників і тому є вкрай бажаною як генетичний 
аспект стійкості [5,32]. 

Імунними молекулами типу 4 визнано про-
дукти генів Mlo та Edr1. Часткова нерасоспеци-
фічна стійкість, зокрема до борошнистої роси, 
забезпечується рецесивними алелями вказаних 
генів із втратою функції [5,34,35]. MLO є мемб-
ранним протеїном [36]. Його С-термінальний 
домен відповідає за зв’язок із кальмодуліном, 
залежним від катіонів Ca2+. Тобто білок задія-
ний у певному загальноклітинному сигнальному 
шляху, реалізація якого виконує роль негативного 
регулятора стійкості до борошнистої роси [37]. 
До того ж висунуто припущення, що MLO необ-
хідний для правильного генезису везикул, необ-
хідного для успішного патогенезу [38]. 

EDR1 (Enhanced Disease Resistance1), цито-
плазматична кіназа (MAPKKK), також є учасни-
ком загальноклітинних сигнальних шляхів [39]. 
В арабідопсису цей білок негативно регулює PTI 
через модуляцію з боку імунного комплексу, асо-
ційованого з RLP53 [38]. Крім того, EDR1 прямо 
зв’язується з PAD4 та EDS1, компонентами ЕТІ, 
інтерферуючи в такий спосіб їхню участь в EТІ 
і знижуючи резистентність [40]. 

Молекули з боку збудника. Роль ефекторів 
виконують ті молекули патогену, які продуку-
ються ним, надсилаються до рослинної клітини 
і впливають на будову та функції клітини-госпо-
даря таким чином, щоб умови існування патоге-
ну в цій клітині стали більш пермесивними 
для патогену [21]. Ефектори поділяють на фак-
тори вірулентності й авірулентності. Фактори 
вірулентності тільки сприяють розвитку інфек-
ції, а фактори авірулентності (кодуються генами 
Avr) здатні запускати імунну відповідь господа-
ря типу ЕТІ [41]. 

Головними патогенами рослин є одноклітин-
ні гриби, ооміцети та бактерії. Перший ген Avr 
було секвеновано в бактеріальному збуднику 
Pseudomonas syringae у 1980-х роках [42]. Для 
злаків, що культивуються, основними хвороба-
ми є іржа й борошниста роса. Обидві виклика-
ються облігатними біотрофними грибами 
Puccinia graminis f. sp. tritici та Blumeria 
(Erysiphe) graminis f. sp. tritici та f. sp. hоrdei, 
відповідно [23,43]. Хоча інтерес до природи 
ефекторів цих патогенів був високий, досліджу-
вати ефектори облігатних біотрофів надзвичай-
но складно. Лише завдяки розробленню нових 
методів геноміки і генетики вдалося досягти 
відчутних успіхів у цьому напрямі. Було іденти-
фіковано ефектори вказаних грибів, секвеновано 
відповідні гени [44-47]. Ефектори грибних пато-
генів мають такі характеристики: малий розмір 
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(63–314 амінокислотних залишків), наявність 
сигналу секреції, високий рівень гомології 
до білків гаусторій та високий вміст цистеїну. 
У межах гена наявні повтори, давно визнані га-
рячими точками рекомбіногенезу [48]. 

Найкраще на сьогодні вивчено ефектори 
збудника борошнистої роси, який має один 
із найбільших серед грибних патогенів геном 
(150–180 мільйонів пар, транспозони становлять 
близько 90 % геному) [49]. 844 гени із загальної 
кількості 8470 генів у геномі B.g. triciti, тобто 
10 %, кодують ефектори. Між ефектор-кодуваль-
ними генами міжгенні ділянки більші, ніж 
між генами, білкові продукти яких мають інше 
функціональне призначення. До того ж ці гени 
часто розташовані в кластерах, багатих на гарячі 
точки рекомбінації, які мають, як відомо, високий 
рекомбіногенний (мутагенний) потенціал [47], 
джерело генетичного поліморфізму. Наразі секве-
новано ефектор-кодувальні гени борошнистої 
роси: AvrPm1a [50], AvrPm2 [49], AvrPm3a2/f2, 
AvrPm3b2/c2, AvrPm3d3 [14] та SvrPm3a1/f1 [51]. 
AvrPm1a має високий рівень гомології з AvrPm2, 
AvrPm3a2/f2, AvrPm3b2/c2 та AvrPm3d3 [46,47]. Для 
всіх продуктів цих генів характерна сигнальна 
послідовність, Y/FxC-мотив на N-кінці та один 
консервативний цистеїновий залишок біля 
C-кінця. На N-кінці вони мають також одну 
α-спіраль та три або чотири β-листи. AvrPm1a 
є більшим за розміром та має другу α-спіраль. 
AvrPm3a2/f2 складається зі 130 амінокислотних 
залишків, зокрема YxC-мотиву та другого цисте-
їнового залишку на С-кінці. SvrPm3a1/f1 пригні-
чує розпізнавання продуктів генів AvrPm3 відпо-
відними рецепторами господаря. Продукт цього 
гена має рибонуклеазну активність [24,50,52]. 

Продукти генів авірулентності Avr вважають 
головними детермінантами взаємодії між росли-
ною-господарем і грибом, що викликає борош-
нисту росу. Їх об’єднують у групу Candidate 
Secreted Effector Proteins (CSEPs) [53]. Ефектори 
секретуються крізь ендоплазматичний ретику-
лум гриба. Деякі з них залишаються в рослинно-
му апопласті, інші входять до рослинної клітини 
і спрямовуються до клітинних органел, зокрема 
до ядра [54]. Білки з високою концентрацією 
в ізольованих гаусторіях утворюють групу 
Blumeria Effector Candidate (BEC) [55]. За дани-
ми [56], набори CSEPs та BECs майже повністю 
перекриваються.

Серед генів, що кодують CSEPs, на сьогодні 
виокремлюють дві групи. До першої належать 
гени, які кодують РНКазаподібні ефектори 
(RNase-like Effectors) [57], які зв’язуються 
з імунними рецепторами NLR [14,49,58]. 

У геномі Bgt вже ідентифіковано понад сто таких 
генів [46,49,50,57,59]. Як приклад можна наве-
сти ген AvrPm2 [49]. Його продукт має дисуль-
фідний місток між консервативними цистеїнами, 
консервативний Y(x)xC-мотив та мотив з аргіні-
ну, неконсервативного залишку, фенілаланіну 
або тирозину та проліну [49]. Гени другої групи 
кодують білки, які містять ліпід-розпізнаваль-
ний домен зі структурною гомологією до MD2-
related lipid-recognition (ML) domain, це ML-like 
CSEPs [60]. Протеїни з таким доменом зазвичай 
беруть участь у регуляції метаболізму ліпідів і, 
як стало відомо, діють як кофактори в процесі 
розпізнання патоген-асоційованих ліпідів та пе-
ренесення їх крізь клітинну мембрану [61]. 

У збудника борошнистої роси ячменю, Blumeria 
graminis f. sp. hordei (Bgh), ефектори Avra10 та Avrk1 
мають нехарактерну для авірулентних білків будо-
ву через відсутніcть сигнальних послідовностей. 
Гени цих ефекторів походять від LINE-ретро-
транспозонів (Long Interspersed Nurclear Elements). 
З двох притаманних геному LINE-транспозонів 
відкритих рамок зчитування для генів Avra10 та Avrk1 
використано лише першу, що кодує транспозазу. 
Те, що послідовність двох генів Avr різна, свідчить, 
що вони походять від LINEs різних родин [51]. 
Цим виразно підкреслюється значення ретро-
транспозонів для збільшення генетичного полімор-
фізму геному господаря. 

Деякі бактеріальні ефектори функціонують як 
транскрипційні фактори. Вони належать до TAL 
(Transcription Activator-Like) родини та мають 
консервативний центральний ДНК-зв’язуваль-
ний домен із тандемних повторів у 34 амінокис-
лоти [62]. 

Точний механізм доставки ефекторів до апо-
пласту чи рослинних клітин досі не відомий, 
хоча давно встановлено, що для цього патоген 
використовує гаусторії або апресори. Можливо, 
промотором перенесення ефекторів крізь клі-
тинну мембрану є консервативна послідовність 
HRxxH, яка входить до складу білків [51].

Сиквенс геномів збудників борошнистої роси 
пшениці та ячменю виявив одне й те саме: ре-
дукцію генного вмісту геномів порівняно з необ-
лігатними біотрофами серед аскоміцетів та екс-
пансію наборів генів, які кодують можливі 
ефектори [53,63]. Серед усіх досі сиквенованих 
ефекторів спільним для всіх є лише сигнал 
для секреції [14,49-52]. Крім нього, білки-ефек-
тори мають мало рис подібності, поки що знайде-
но лише один спільний мотив, YxC [64]. Це під-
тверджує припущення, що білки-ефектори мають 
серед рослинних білків різні цілі взаємодії та  
як ефектори реалізують різні функції [63,64]. 
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Значний поліморфізм генних послідовностей 
спостерігається навіть на популяційному рівні, 
що прямо вказує на незалежну еволюцію різних 
алелів ефекторних генів із застосуванням різних 
молекулярних механізмів [14,50,52,59,65,66]. 

Взаємодія генів для організації стійкості
Взаємодія генів рослини і патогену. Розви-

ток будь-якої стійкості до патогену завжди відбу-
вається як результат взаємодії кількох генів 
на рівні їхніх продуктів. Передовсім ідеться 
про міжорганізмову взаємодію генів, коли один 
ген із пари перебуває в геномі рослини, а дру-
гий – у геномі збудника. 

У класичній, запропонованій Гарольдом 
Флором ще в 1940-ві роки, моделі «ген на ген», 
яка описує взаємодію рослини та патогену, реак-
ція стійкості є наслідком розпізнання ефектора 
патогену рецептором господаря [67]. І хоча алелі 
R (рецептор розпізнає ефектор) та Avr (ефектор 
розпізнається рецептором) є домінантними, вза-
ємодія рослина–патоген за умови гетерозиготно-
сті організмів за цими генами дає один випадок 
стійкості на три випадки чутливості, тому що 
стійкість розвивається тільки у разі поєднання 
продуктів алелів R та Avr. А три інші поєднання 
алелів (R-avr, r-Avr, r-avr) викликають реакцію 
чутливості.

Гіпотеза Флора «ген на ген» описувала без-
посередню взаємодію між продуктами рослин-
ного та мікробного генів: ліганд, який є продук-
том гена Avr, приєднується до рецептора, 
продукту гена R, у результаті чого розвивається 
реакція стійкості. Таку стійкість було успішно 
описано для десятків пар господар–патоген, особ-
ливо коли збудником є гриби, переважно біо-
трофні [68]. На межі ХХ–ХХІ століть з’явилися 
більш складні моделі взаємодії генів рослини 
і збудника: модель «охоронця» (guard) і модель 
«уловлювача» (decoy). Модель «охоронця» опи-
сує механізм непрямого розпізнавання ефекторів 
продуктами R-генів. Тобто розпізнається не сам 
ефектор, а продукт його функціонування. У ролі 
«охоронця» постає продукт гена R [68]. Ефек-
тивність цієї моделі порівняно з попередньою 
виявляється у двох аспектах. По-перше, продукт 
гена R може розпізнавати різні цілі (молекули), 
за умови, що вони є продуктами функціонування 
ефектора. По-друге, зміна ефектор-кодувальної 
послідовності внаслідок мутації, яка не призво-
дить до втрати функціональної активності ефек-
тора, не є ефективною щодо втрати комплемен-
тарності до ефектора продукту гена R, тому що 
розпізнається не продукт гена Avr (ефектора), 
а продукти його функціонування. Наприклад, 

ефектор Pseudomonas syringae AvrPphB є білком 
із протеазною активністю. Він розщеплює про-
теїнкіназу PBS1 Arabidopsis thaliana, господаря 
для цього патогену. Продукт гена стійкості RPS5, 
для якого AvrPphB є ефектором, розпізнає роз-
щеплення протеїнкінази, а не саму молекулу 
ефектора. Тобто ефектор може змінитися внаслі-
док якоїсь мутації, однак, якщо протеаза зали-
шиться функціонально спроможною, продукти 
її діяльності будуть розпізнані продуктом гена 
стійкості і системи захисту активуються [69]. 

Модель «уловлювача» полягає в тому, що про-
дукт гена Avr стає ефектором лише в тому разі, 
якщо рослина-господар має ген R і транслює про-
дукт R для розпізнання ефектора [70]. Ефектор 
зв’язується з непрямою ціллю, тобто не з продук-
том гена R. Якщо гена R в геномі немає, таке зв’я-
зування не ініціює імунну реакцію. Якщо ген R є, 
зв’язування ефектора з уловлювачем активує  
продукт гена стійкості і розвивається імунна реак-
ція [71]. Пізніше було запропоновано інтегровану 
модель «уловлювача», яка детально пояснювала 
роль кожного її компонента без введення в неї 
нових гравців [72,73]. 

Встановлення молекулярної картини розвит-
ку реакції стійкості і розділення її на нехазяй-
ську та хазяйську спочатку виділило два етапи 
утворення імунітету: спочатку РТІ за рахунок 
PAMP (або MAMP, або DAMP), потім ЕТІ, якщо 
залучається ефектор [74]. Ці етапи тільки спо-
чатку розглядали як більш-менш самостійні 
й послідовні. З’ясування молекулярних проце-
сів, які забезпечують формування двох етапів 
імунітету, одразу виявило взаємопроникність 
цих процесів для реалізації РТІ та ЕТІ. Подаль-
ший крок у розумінні молекулярної картини 
розвитку імунітету – констатація того, що розді-
лення імунітету на РТІ та ЕТІ не є строгим, етапи 
перетинаються [75,76]. Ця взаємодія стала осно-
вою для створення широко відомої моделі «zig-
zag-zig», яка описувала розвиток стійкості в чо-
тири фази [21]: 1 – рослина реалізує РТІ через 
PRRs; 2 – якщо патоген може кодувати специ-
фічний ефектор, патоген долає РТІ; 3 – якщо 
ефектор розпізнається рослинними білками 
NLR, активується ETI, яка на клітинно-молеку-
лярному рівні розглядається як ампліфікована 
версія РТІ, яка призводить до реакції гіперчут-
ливості з боку уражених клітин; 4 – серед розма-
їття рас патогену добираються такі, які не коду-
ють специфічний рецептор, і стійкість рослини 
знову може забезпечуватися лише на рівні РТІ. 
Добір стосується також алелів NLR-генів для 
збереження в популяції таких, які розпізнають 
новий ефектор. 
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РТІ (MTI) та ETI містять багато спільних ком-
понентів [74]. Тому на заміну zig-zag-zig-моделі 
було сформовано більш інтегровану модель, 
invasion model. У цій моделі перейменовуються 
гравці, і вже через це межі між РТІ та ЕТІ стира-
ються. Імуногенні молекули, ефектори та елісіто-
ри MAMPs, які створюють картину інвазії 
(invasion patterns), називають IPs. Молекули, 
які розпізнають ІРs, названо IP-рецепторами 
(IPRs). Взаємодія ІРs та IPRs призводить до фор-
мування ІРТR (IP-triggered response, IPTR) [75]. 

Коли в руки дослідників потрапили резуль-
тати секвенування численних геномів рослин, 
було сформовано найсучаснішу модель – мо-
дель айсберга (iceberg model). Хоча, на нашу 
думку, цю модель сформовано трошки в іншій 
площині і вона не заміняє попередню модель. 
За моделлю айсберга молекулярні умови, за 
якими розвивається стійкість або чутливість 
рослини, моніторяться з боку NLRs і встанов-
люється певна рівновага між молекулярними 
гравцями щодо можливості забезпечити захист 
рослини від патогену або залишити її чутли-
вою. Цих молекул – учасників процесу захи-
сту – багато, вони становлять більшу, невидиму 
частину айсберга. Частина є невидимою, тому 
що ми не бачимо результату – стійкість/чутли-
вість. Результат визначає менша частина айс-
берга, яка складається з молекул, між якими 
рівновага не встановлюється. Залежно від кон-
кретного складу може розвинутися реакція або 
захисту, або чутливості. Важливо те, що ре-
зультат «стійкість» може визначатися продук-
тами однієї-єдиної пари ефектор-рецептор 
(вертикальна стійкість, якісна). Такі пари нази-
вають інтерактивними одиницями, або одини-
цями взаємодії (interaction units) [77]. Звісно, 
для організації стійкості широкого спектра 
асортимент критичних молекул розширюється, 
одиниць взаємодії стає більше, проте специ-
фічність взаємодії втрачається і результат кіль-
кісно виражений слабше (горизонтальна стій-
кість, кількісна). 

Сучасне ускладнення моделі «ген-на-ген» 
відбувається не лише через те, що у взаємодії 
з боку рослини беруть участь кілька генів за-
мість одного. З’ясовано, що з боку патогену 
кількість генів, залучених до реалізації вірулент-
ності, також не обмежується одним для конкрет-
ного випадку господар–патоген. В облігатному 
біотрофові Blumeria graminis ідентифіковано  
гени-супресори авірулентності, SvrPm. Продукти 
таких генів супресують розпізнання специфіч-
ного ефектора з боку відповідного гена стійкості 
рослини. Стійкість до патогену розвивається 

лише за наявності рецесивного алеля супресор-
ного гена [51]. 

Взаємодія рослинних генів. Тривалий пе-
ріод часу обговорення питання про взаємодію 
генів у разі розгортання імунної відповіді росли-
ни на прониклий до неї патоген стосувалось 
лише взаємодії між генами рослини і генами па-
тогену. Ретельне вивчення всього розмаїття рос-
линних імунних рецепторів, яке спостерігається 
останні 20 років, вивело на перший план взаємо-
дію саме рослинних генів між собою для органі-
зації імунної відповіді. 

Спочатку було встановлено, що NLR-коду-
вальні гени є найбільш численними і різноманіт-
ними в геномі рослин [79,80]. Далі було з’ясова-
но, що серед продуктів PRRs є рецептороподібні 
кінази RLK та рецептороподібні протеїни RLP. 
Останні на відміну від перших можуть тільки 
розпізнати РАМР, а для передачі сигналу далі 
для активації необхідного сигнального шляху їм 
потрібен білок-посередник. Тобто структура мо-
лекули RLP робить її функціонально залежною 
від іншого білка і змушує працювати у взаємодії 
з ним [81]. Цитоплазматичні імунні рецептори 
NLR як мультидоменні білки походять, як припус-
кають, від однодоменних рецепторів поверхні 
клітин із розпізнавальним доменом та внутріш-
ньоклітинних рецепторів із сайт-зв’язувальним 
доменом NB та специфічним N-кінцем, який 
спеціалізується на передачі сигналу [82]. Таким 
чином мультидоменні рецептори NLR стали 
функціонально спроможними для реалізації за-
хисту у відповідь на проникнення патогену або 
його ефекторів всередину клітини. 

Нарешті було виявлено, що тільки частина ре-
цепторів NLR працюють як індивідуальні генетич-
ні та функціональні одиниці. Гени, які кодують 
такі рецептори, називають «singleton» [83]. Добре 
вивченим прикладом такого рецептора є CC-NLRs 
ZAR1 в арабідопсису [84] та Sr35 [85] у пшениці. 
ZAR1 розпізнає відповідні ефектори за моделлю 
«охоронець» або «вловлювач» із використанням 
як рецептора RLCKs (Receptor-like cytoplasmic 
kinases) [86]. Більша ж частина імунних рецепторів 
утворює функціональну пару сенсор (sensor NLR, 
відчуває наявність патогену) – виконавець (helper 
NLR, реалізує сигналювання для ініціювання 
імунної реакції). Наприклад, для грибного захво-
рювання рису (збудник Magnaporthe oryzae) Pik-1 
є сенсором, Pik-2 – хелпером [87]. 

Крім двокомпонентних (один сенсор – один 
хелпер) асоціацій, існують багатокомпонентні 
асоціації (networks) різних типів: багато-один, 
один-багато, де на першому місці стоїть сенсор, 
на другому – хелпер [88-90]. 
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Приклад множини сенсорів для одного хелпера 
описано для Solanaceae: NLR-хелпер активується, 
якщо отримає сигнал від асоціації кількох сенсор-
них NLRs та ще одного поверхневого рецептора. 
Розвивається імунна реакція широкого спектра 
на гриби, ооміцети, віруси та бактерії, нематод 
і комах [88,91]. Протилежна ситуація: NLR-сенсор 
передає сигнал лише за умови об’єднання кількох 
хелперів. Це показано для арабідопсису та 
Nicotiana benthamiana [92-94]. Встановлено, що 
NLRs в активному і неактивному стані перебува-
ють у різній внутрішньоклітинній локалізації 
[95,96], тому що від цього залежить їхня можли-
вість контактувати як з ефектором збудника, так і  
з допоміжними молекулами («охоронець», «улов-
лювач») господаря [97-99]. Ба більше, зміна лока-
лізації з цитоплазматичної на мембрано-асоційо-
вану характерна також і для поодиноких (singleton) 
NLRs, тому таку зміну внутрішньоклітинної лока-
лізації NLRs розглядають тепер як їхню суттєву 
особливість [100].

Активовані ефекторами (пряма активація) 
або продуктами їхнього функціонування (непря-
ма активація) NLRs олігомеризуються і беруть 
участь у створенні великих протеїнових комп-
лексів, які у рослин називають резистосомами 
[84,101-103]. Олігомеризація опосередковується 
NOD-доменами після активації рецепторів. На-
разі задокументовано формування пентамерних 
резистосом за участю CNL [85] та тетрамерних 
резистосом за участю TNL [104]. Якщо NLRs 
діють парою сенсор–хелпер, в утворенні рези-
стосоми беруть участь і сенсор, і хелпер [102]. 
Формується тунелеподібна структура, яка пере-
міщується на плазматичну мембрану, інтегрує 
в неї та функціонує як Ca2+-прониклий канал, 
через який йони кальцію надходять до клітини. 
Тоді починається розвиток гіперчутливої реакції 
і смерть клітини. У разі рецепторів TNL тетра-
меризація приводить до формування двох  
активних сайтів у TIR-доменах TNL-резистосо-
ми [104,105], які діють як голоферменти NADази 
і каталізують продукування вторинних месен-
джерів, pRib-AMP/ADP та di-ADPR/ADPr-ATP. 
Через деякі проміжні молекули дія тетрамерної 
резистосоми все одно завершується активуван-
ням кальцієвих каналів [102]. Резистосоми  

формуються не лише на шляху ЕТІ, а й на шляху 
РТІ [106]. Різниця між цими рівнями формування 
імунітету виявляється на рівні дії резистосом. 

Висновки
1.  Стійкість рослин до патогенів буває пасив-

ною та активною. Нехазяйська активна стійкість 
формується до широкого спектра збудників, які є 
неадаптованими патогенами. Хазяйська активна 
стійкість розвивається до адаптованих патогенів, 
її називають расоспецифічною. Порівняно з неха-
зяйською стійкістю дає більш виразний захисний 
ефект, але легко долається патогеном завдяки до-
бору вірулентних рас патогену. 

2.  Рослинний імунітет реалізується у два 
етапи (рівні). Перший рівень, РТЕ, передбачає 
розпізнавання PAMPs, що створюється неадап-
тованими патогенами, з боку рослинних рецеп-
торів РRRs. Це ініціює молекулярні процеси, 
які забезпечують стійкість рослини: MAPK-
каскад, викид Са2+ та АФК. 

3.  Адаптовані патогени надсилають у рос-
линні клітини ефектори, які здатні пригнічувати 
імунну відповідь рослин РТІ. Ефектори можуть 
розпізнаватися рослинними рецепторами NLRs, 
запускаючи тим самим другий рівень захисту – 
ETI, результатом чого є ті самі молекулярні про-
цеси, які відбуваються на першому рівні захисту. 
Вони відбуваються набагато ефективніше і при-
зводять до реакції гіперчутливості і смерті клі-
тин, у які проникли ефектори збудника. 

4.  Рівні захисту РТІ та ЕТІ не є ізольовани-
ми. Взаємодія між ними відбувається із залучен-
ням продуктів рослинних генів і генів геному 
збудника, її описують моделі «zig-zag-zig», 
«invasion model», а також інтегрована модель 
айсберга.

5.  Взаємодію рослинних генів для організації 
реакції розпізнання ефектора описують моделі 
«охоронець» і «вловлювач». Наступний рівень 
взаємодії відбувається, якщо функція розпізнання 
ефектора та функція промоції захисних реакцій 
належать різним рецепторам, сенсору та хелперу. 
Для запуску каскаду молекулярних процесів, 
які ведуть до формування стійкості рослини 
до збудника, рослинні рецептори утворюють 
складні молекулярні комплекси, резистосоми. 
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PLANT RESISTANCE TO PATHOGENS  
AS A RESULT OF GENE INTERACTION

Abstract
Modern information on the genomics of plants and plants’ pathogens as well the achievements of 

molecular biology have made it possible to state the participation of gene products, proteins, in the 
organization of molecular complexes that are assembled to implement a certain character of the phenotype. 
The character of plant “resistance/sensitivity” to a certain biotic factor is also interesting because there is an 
interaction not only between the genes of one organism, but between the genes of organisms that lie in 
different kingdoms of life.

Plant resistance to pathogens can be passive (provided mainly by characters of plant morphology) and 
active. Active resistance is formed as a result of the penetration of the pathogen or its elicitors and effectors 
into the plant. Active protection of the plant at the molecular level is expressed in the launch of the MAPK 
cascade, the accumulation of reactive oxygen species, and an increase in the flow of calcium ions to the cell. 
Active protection can be implemented on two levels. The first level, RTI (PAMP Triggered Immunity), 
develops in response to plant contact with a wide range of non-adapted pathogens. The resistance (immunity) 
that is formed in this case is called non-specific, or horizontal, or quantitative. The molecular instrument for 
initiating the defensive reaction is the PRR (Pattern Recognition Receptors). Adapted pathogens are able to 
overcome RTI by sending effectors to plant cells. These are protein molecules whose function is to create 
conditions within the cell that are more permissive to the pathogen. The effector can be recognized by the 
plant’s specific NLR (Nod-Like Receptors), and complementation occurs between the two. There are other 
specific plant molecules, nonNLR, with a different type of protein product interaction for recognition. In 
both cases, the second level of protection, ETI (Effector Triggered Immunity), develops. The set of molecular 
processes that occur at the second level of protection does not differ from the set of the first level, but the 
processes occur more intensively and are accompanied by the death of the affected cells. This prevents the 
further spread of the pathogen throughout the plant. The molecular events of the first and second levels of 
protection are not isolated. The interaction between them involving the products of plant genes and pathogen 
genes is described by the “zig-zag-zig”-model, invasion model, and the integrated iceberg model. The 
interaction of plant genes for effector recognition is described by the “guard” and “decoy” models. To 
initiate a defensive reaction, plant receptors, which can sometimes differentiate into sensors and helpers, 
form protein complexes, resistosomes.

Keywords: plant resistance, plant resistance genes, pathogen effectors, R-Avr interaction, resistosome.
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THE EFFECTIVENESS OF SURFACTANTS  
AS COMPOUNDS FOR CREATING DISINFECTANTS  

WITH A WIDE SPECTRUM OF ACTION

Abstract
Along with the use of antibiotics, the use of disinfectants is crucial in the fighting against multi-resistant 

strains of bacteria that are dangerous not only for animals but also for humans. A new complex disinfectant 
could be used as a prevention method. Therefore, the aim of the work was to evaluate the effectiveness 
surfactants (anionic, cationic and non-ionic) as compounds for the creating of disinfectants with a wide 
spectrum of action. Compositions with guanidine-containing oligomer (GCO) inhibited S. aureus and 
C. albicans most effectively. At concentrations of 1000 and 100 ppm, 100 % of cells were inactivated. The 
biocidal effect against representatives of Gram-negative bacteria was weaker, which should be considered 
during creation of antimicrobial agents active against pathogenic strains of E. coli. With a rational 
combination of effective components and their synergism, it is possible to significantly reduce the 
concentration of the working solution compared to already used commercial disinfectants. For example, the 
concentration of glutaraldehyde in composition containing 3 % GCO, 1 % Triton X-100, 1 % Trilon B and 
1 % glutaraldehyde was in 9 times lower than of Lysoformin 3000. Also, most surfactants used were not 
characterized by mutagenic activity, which is one of the main criteria for disinfectants usage since this 
reduces the risks of developing bacterial resistance to antibiotics and other biocides. Thus, the development 
and implementation of new disinfectants, which could help to fight against multi-resistant strains of bacteria, 
is an indispensable part of comprehensive programs in controlling and prevention of common diseases in 
animal husbandry and medicine, particularly, colibacillosis.

Keywords: anionic, cationic and non-ionic surfactants, bactericidal and fungicidal activity, disinfectants, 
pathogenic E. coli.

Introduction
Microorganisms with multiple drug resistance 

(MDR) are currently considered as a significant 
threat to the health care system, agriculture, 
veterinary medicine, and economy in general. 
According to WHO forecasts, infections caused by 
multiresistant strains of bacteria may lead to an 
increase in the number of unpreventable deaths in 
future [1,2]. It is assumed that over the next 30 years, 
the world economy may suffer in lack of more than 

100 trillion dollars due to the spread of MDR strains 
of microorganisms. This primarily concerns low- 
and middle-income countries [1-3]. 

Despite the variety of vaccination programs, 
antibiotics are still being the most used strategy 
for prevention and treatment in the agricultural 
industry. For example, due to the growing 
selective pressure and irrational antibiotic use 
against pathogenic E. coli, the emergence of the 
antibiotic multiresistant phenomenon has limited 
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treatment options and increased public health 
concern. The potential transfer of MDR genetic 
determinants directly by contact and indirectly 
into the food chain, water, and manure, among 
others became possible [2,7]. Also, regarding the 
fact that MDR strains of microorganisms are 
becoming more and more common, it is very 
important to investigate the cause and origin  
of such cultures, as well as their possible habitats, 
to assess the potential threat originating from MDR 
microorganisms. In this context, disinfectants  
and antiseptics are important factors in the 
development of such microorganisms, since they 
are widely used not only in medical practice, 
industrial sector, but also in private households [4]. 
Moreover, the SARS-CoV-2 pandemic led to  
a significant increase in the use of disinfectants 
and antibiotics because it was one of the main 
widely distributed ways to fight against the 
disease [5,6].

In turn, this may pose a potential risk to human 
health, as it is shown that the exposure of 
disinfectants could be linked with antibiotic’s 
resistance. For example, in some Gram-negative 
bacteria, resistance to benzalkonium chloride  
and chlorhexidine is linked with resistance to 
ampicillin, cefotaxime, sulfamethoxazole and 
ceftazidime, sulfamethoxazole, imipenem, cefo-
taxime, tetracycline, respectively [3,7]. 

One of the possible solutions to this problem is 
the creation of multi-component disinfectant, the 
individual substances of which, on the one hand, 
allow expanding the number of targets of the 
disinfectant, and on the other hand, are characterized 
by a synergistic effect. In addition, it is desirable 
that these agents prevent the initial attachment of 
bacteria to various abiotic surfaces and the 
subsequent formation of biofilm as a result totally 
killed the bacteria [8,9]. Also, such multi-component 
disinfectants should be included into the complex 
program of control and prophylaxis of widely spread 
veterinary diseases such as colibacillosis, 
salmonellosis, etc. Therefore, the aim of the work 
was to evaluate the effectiveness surfactants as 
compounds for the creation of disinfectants with  
a wide spectrum of action.

Material and methods
Various classes of surfactants were used to create 

compositions with wide spectrum activity. Explored 
surfactants were synthesized at the Institute of 
Macromolecular Chemistry of the National 
Academy of Sciences of Ukraine (guanidine-
containing oligomer (GCO), surfactant 2 and 
surfactant 3) [10]. Also, we chose characterized 
compounds such as Trilon B (Netherlands); Triton 
X-100 (Merk, Germany); glutaraldehyde, (Sigma-
Aldrich, USA), OP-10). Three versions of the 
compositions were tested, which differed in the 
composition of the components and their ratio. They 
were designated as: composition 1 (1 % GCO and 
1 % surfactant 2), composition 2 (1 % GCO, 1 % 
surfactant 2 and 1 % Trilon B) and composition 3 
(3 % GCO, 1 % Triton X-100, 1 % Trilon B and 1 % 
glutaraldehyde). As a comparison control, we used 
Lysoformin 3000 (9.5 % glutaraldehyde, 9.6 % 
didecyldimethylammonium chloride and 7.5 % of 
glyoxal) for disinfection of all types of surfaces and 
medical equipment. 

Disinfectant activity was measured against Gram-
positive, Gram-negative bacteria and yeasts such as 
Staphylococcus aureus CCM 209, Escherichia coli 
BE and Candida albicans UCM Y-690, respectively. 
The optical density of microbes’ suspension was  
1.5 Mc Farland units [10]. The biocidal activity of 
individual components and compositions were 
determined by the Gould suspension method [11,12]. 
After counting the CFU on the agar medium, we 
calculated the arithmetic mean values of the number 
of cells/ml and established the number of viable cells 
by the formula:

                                             ,

where Nt — the number of bacteria that survived 
after contact with experimental surfactants; 
Ntk — the number of bacteria that grew in the control 
over the same time period. 

Based on the obtained data, it was determined the 
decimal logarithm and effectiveness of the 
experimental surfactants due to the scale in Table 1. It 
was taken into account that compound was considered 
as effective only when the number of viable cells 
decreased more than by -4.0 lg CFU/ml [12].

Table 1 
The scale for evaluating the bactericidal activity of the test substances

Value of C Number of cells that died, %
From -2.0 to -2.9 99.000
From -3.0 to -3.9 99.900
From -4.0 to -4.9 99.990
From -5.0 to -5.9 99.999

From -6.0 and more > 99.999
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The effectiveness of surfactants and research 
compositions against test cultures was determined  
at concentrations range of 10000–0.1 ppm (where, 
1 part/million (ppm) = 0.9988590004 mg/L [13], 
1 ppm = 0.0001 %) directly at the moment of contact 
with the cells of microorganisms (0 min) and after 
exposure for 15 and 30 minutes, respectively. After 
the exposure time, the samples were sown to Nutrient 
agar medium (NA, Himedia, India) using the Gould 
technique [11]. As a control, we used standardized 
suspensions of test-culture cells, which were not 
exposed to the test compounds or compositions.

All variants of experiments were carried out in 
three or more independent repetitions (n). The 
obtained results were used to calculate arithmetic 
mean values and root mean square errors. The data 
were checked for normality of distribution, after 
which appropriate criteria were applied for statistical 
processing [14].

The mutagenic activity of experimental surfa-
ctants was determined in the Ames test [15-17]. It 
was used Salmonella typhimurium TA98 and TA100 
strains, which had been characterized by different 
mutations in the histidine operon: hisD3052 reading 
frame shift and hisG46 base pair replacement, 
respectively. These strains were grown on  
Nutrient broth (NВ, Himedia, India) at 37 °C for 
making standardized suspension with optical 
density 0.7–0.8 units at wavelengths λ = 540 nm. 
Then suspension was mixed in semi-liquid agar 
with experimental surfactants in the concentration 
range of 0.1; 1.0; 10.0; 100.0 and 1000.0 µg/plate. 
The obtained mixture was applied to the surface of 
the lower layer of agar medium at Petri dishes. 
Distilled water served as negative control. The 
solution of K2Cr2O7 was used as a model mutagen 
and positive control, because the number of His+-
revertant colonies of S. typhimurium TA98 increased 
in 22.6 times, and S. typhimurium TA100 in 
8.7 times. This indicated the sensitivity of the test 
strains to the action of mutagenic compounds.

After cultivation at 37 ºС for 48 hours, the 
number of His+ revertant colonies was determined. 
The mutagenicity ratio (MR) was calculated as the 
number of His+-revertants in the treated sample to 
the number of spontaneous revertants. If the value 
of MR is higher than 2.0, then the sample was 
considered as mutagenic; MR below 1.7 — no 
mutagenic activity, MR — 1.7–2.0 characterized a 
compound as a potential mutagen [18]. The presence 
of a mutagenic effect was recognized by two 
conditions. First condition was the presence of  
a statistically significant difference between the 
number of colonies of His+-revertants and the 
negative control according to the Mann-Whitney 

test (p < 0.05) [14]. Also, the number of CFU His+-
revertants in the experiment had to exceed the 
spontaneous mutation background of S. typhimurium 
TA98 and S. typhimurium TA100 at least in 2.0 and 
1.8 times, respectively. 

Results and discussion
In our previous research [10] and the data of other 

authors [19], it was found that the guanidine-
containing oligomer has antimicrobial activity 
against various representatives of pro- and eukaryotic 
microorganisms. Taking into account such feature of 
GCO as spectrum of action, stability during storage, 
lack of odor and relative simplicity of synthesis, we 
assume that this oligomer could be promising for the 
creation of broad-spectrum antimicrobial agents 
possibly active against even multiresistant pathogenic 
E. coli. In addition, we proposed to combine it with 
anionic (Trilon B, surfactant 2, surfactant 3) and non-
ionic (Triton X-100 and OP-10) surfactant, as well as 
glutaraldehyde in order to strengthen the general 
antimicrobial activity and improve the cleaning 
properties [20-22].

We determined the disinfectant activity of 
individual compounds against S. aureus CCM 209, 
E. coli BE and C. albicans UCM Y-690 before 
creating the compositions. The guanidine-
containing oligomer proved to be effective against 
staphylococcal cells (Fig. 1). At a concentration of 
1000 ppm, regardless of the duration of contact 
(0–30 min), a complete suppression of the viability 
of S. aureus CCM 209 cells were observed. When 
the concentration decreased to 100 ppm at the time 
of adding the culture to the surfactant solution 
(0 min), the viability of the cells decreased to 
-4.4 lg CFU/ml, and after exposure for 
15–30 minutes, cells of staphylococci under the 
influence of GCO totally lost their viability, which 
confirmed the effectiveness of the compound. 
When the concentration of GCO was reduced to 
10 ppm and the exposure time was 30 min, the 
number of dead cells was 99.99 %, and with contact 
from 0 to 15 min, the number of dead cells did not 
exceed 99.0 %. Therefore, the last concentration 
was ineffective.

It was also found that the E. coli BE strain was 
more resistant to the influence of GCO. The number 
of viable cells at the highest concentration and 
longest exposure even did not reach -3.0 lg CFU/ml 
(Fig. 2), and thus, the biocidal effect was insufficient. 
This fact indicated a crucial role of E. coli as a 
marker of disinfectant activity. Therefore, regarding 
high prevalence and negative impact of pathogenic 
E. coli in poultry and swine farming it is necessary 
to provide more careful disinfection of facilities. 
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Instead, the guanidine-containing oligomer 
showed significant inhibitory activity against cells 
of the C. albicans UCM Y-690. The growth of these 
yeast at 1–1000 ppm was not observed at all after 
0–30 min exposure. However, at the concentration 

of 0.1 ppm, fungicidal activity was insufficient for 
effective disinfection (Fig. 3).

After the comparison of guanidine-containing 
oligomer and Lysoformin 3000 effect to S. aureus 
CCM 209 cells, it was found that they had similar 

-6

-5

-4

-3

-2

-1

0
0 15 30

vi
ab

ili
ty

, l
g 

exposition time, min
10 ppm 100 ppm

-3,5

-3

-2,5

-2

-1,5

-1

-0,5

0
0 15 30

vi
ab

ili
ty

, l
g 

exposition time, min

10 ppm 100 ppm 1000 ppm

-3

-2,5

-2

-1,5

-1

-0,5

0
0 15 30

vi
ab

ili
ty

, l
g 

exposition time, min

Fig. 3. The influence guanidine-containing oligomer to viability of C. albicans UCM Y-690

Fig. 2. The influence guanidine-containing oligomer to viability of E. coli BE cells

Fig. 1. The influence guanidine-containing oligomer to viability of S. aureus CCM 209 cells
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activity, as both inhibited the viability of 
staphylococcal cells to 100 % at a concentration  
of 100 ppm and exposure for 30 minutes. In the case 
of Gram-negative bacteria, the number of dead cells 
of the E. coli BE at a concentration of GCO of 
1000 ppm and an exposure of 30 min was 99.0 %, 
while Lysoformin 3000 inhibited the bacterial 
growth to 100 %. The effect of the guanidine-
containing oligomer to C. albicans cells was the 
most effective and inhabited their growth to 100 % 
in 10 ppm solution. However, Lysoformin 3000 at 
the mentioned concentration was not effective at all.

Therefore, it was necessary to improve the 
disinfecting activity of the guanidine-containing 
oligomer against Gram-negative bacteria by 
combining it with other surfactants, which also have 
antimicrobial activity. For that reason it was created 
composition 1, which additionally to GCO contained 
surfactant 2.

It was shown that after 0 min exposure of 
composition 1 at a concentration 1000 ppm, the 
number of viable cells of staphylococci decreased to 
-4.0 lg CFU/ml. These data prove the effectiveness 

of the created composition (GCO and surfactant 2) 
against S. aureus CCM 209 cells. The growth of 
C. albicans UCM Y-690 was also absent under the 
action of this composition, but at the concentration 
100 ppm. However, we were unable to achieve a 
significant effect on the viability of E. coli BE with 
this combination of studied surfactants. At the 
concentration of 1000 ppm, the number of E. coli 
cells that died because of exposure to composition 1 
were near 1.0 lg CFU/ml (Fig. 4).

Also, to enhance the disinfecting activity against 
Gram-negative bacteria, we created composition 2, 
to which, in addition to GCO and surfactant 2, was 
added Trilon B. It was established that under the 
action of composition 2, with a final concentration 
of 1000 ppm the growth of S. aureus CCM 209 was 
completely inhibited. Thus, in the case of Gram-
positive bacteria, we again observed an increase of 
the disinfecting activity compared to GCO. 
Composition 2 and 1 also characterized by similar 
effectivity against C. albicans UCM Y-690 strain. 
Moreover, the growth of yeast was totally inhibited 
at the concentration of 100 ppm. 
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Considering the disinfectant activity of 
composition 2 against E. coli BE, it was established 
that the required level of cell destruction efficiency 
(-4.0 lg CFU/ml) was achieved only under 30 min 
exposure and concentrations not less than 
1000 ppm (Fig. 5). Lower concentrations and 
shorter time intervals usage were ineffective. It 
should be noted that additional washing abilities of 
disinfecting composition could improve its 
effectiveness against colibacillosis in veterinary 
because of enhancing cleaning possibility.

The combination of three components in 
composition 2 improved its disinfecting activity, 
compared to composition 1, which at 1000 ppm and 
similar exposure conditions inhibited less than 99 % 
of E. coli BE cells. So, it was determined that 
Trilon B is able to increase the effect of GCO and 
surfactant 2 against Gram-negative bacteria. 
However, the activity of both compositions was 
significantly lower than Lysoformin 3000, that 
inhibited the growth of all tested strains after 
30 minutes exposure at 100 ppm. 

On the basis of obtained results and literature 
data, which prove the feasibility of combining 
different classes of surfactants, as well as 
regarding the wide spectrum of glutaraldehyde 
activity [3,6,20-25], we tested multicomponent 
composition based on GCO, Trilon B, Triton X-100 
and glutaraldehyde. It was shown that at 1000 ppm 
it totally inhibited the growth staphylo cocci  
and yeast-like fungi cells. However, at 100 ppm, 
the disinfection efficiency against S. aureus 
CCM 209 slightly decreased, but the fungicidal 
activity was preserved, because the growth of 
C. albicans UCM Y-690 was inhibited to 100 %. 
When the concentration was reduced to 10 ppm, 

composition 3 lost its ability to inhibit the growth 
of yeast-like fungi.

The Gram-negative bacteria were more resistant 
to composition 3 comparing yeasts and Gram-
positive microbes. Nevertheless, it was observed 
that it is quite possible to achieve significant 
disinfection efficiency of this composition by 
selecting the duration of exposure to bacterial  
cells and optimal concentrations. The usage of 
composition 3 at 1000 ppm concentration reduced 
the number of viable E. coli BE cells to -4.0 lg and 
-5.2 lg CFU/ml after 15 and 30 minutes of exposure, 
respectively. When the concentration of 
composition 3 was increased to 10000 ppm the 
number of viable E. coli cells were decreased to 
-4.4 lg CFU/ml. Also, it was detected 100 % activity 
after 30 minutes of exposure (Fig. 6).

The obtained disinfection efficiency against 
E. coli BE fully responds to requirements of 
disinfectants, since the number of viable cells 
decreased by -4.0 lg CFU/ml or more. The 
10000 ppm concentration of composition 3 and time 
of exposure near 15–30 minutes considered to be 
effective. Thus, during cleaning, preparation process 
of facilities and biosecurity measure in poultry and 
swine farming disinfectants based on surfactants 
and aldehydes ought to be a part of complex 
prophylaxis program against antibiotic resistance 
pathogenic E. coli strains and colibacillosis.

Based on obtained data it was determined that 
composition 3 characterized by highest rate of 
disinfection activity against Gram-positive, Gram-
negative bacteria and yeasts among all tested 
compounds. For example, after 30 min exposure 
with concentration of 1000 ppm its disinfection rate 
was in 3.5 times higher than activity of GCO. It was 
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also determined that, under similar conditions, this 
composition completely inhibited the growth of 
Gram-positive S. aureus CCM 209 cells, and at a 
concentration of 100 ppm, it neutralized C. albicans 
cells by 100 %.

One of important features that should be 
considered during creation of new antimicrobial 
agents is their mutagenicity rate, which indicates 
the possibility of using this or that surfactant in 
general [18]. After determining the disinfectant 
activity of the compositions, we have been 
investigating the mutagenic potential of individual 
components by the Ames test. Compounds with 
high mutagenicity are not desirable to use for 
disinfection since mutations are the main source 
of variability and acquired resistance of micro-
organisms to biocides [26,27].

It was found that GCO in the concentration 
range of 0.1–100 μg did not have a mutagenic 
effect relatively to both investigated strains of 
S. typhimurium TA98 and TA100. The number of 
His+-revertant colonies ranged from 34±8 to 48±2 
for S. typhimurium TA98 and 99±18 to 143±25 for 
S. typhimurium TA100. The ratio of the number of 
revertant colonies in the experiment to the control 
did not exceed 1.2 and 1.4, respectively (Table 2). 
This is also confirmed by the absence of  
a statistically significant difference compared to 
the spontaneous mutation rate.

After studying the mutagenic effect of gluta r-
aldehyde and surfactant 2, it was shown that the 
last mention compound had a slight mutagenic 
potential regarding S. typhimurium TA98 test strain. 
The number of CFU His+-revertant for this strain 
varied depending on the concentration and statically 
differed compared to the spontaneous mutation 
background. Confirmation of surfactant 2 mutagenic 
effect was the ratio of the number of His+-revertant 
colonies to the spontaneous mutations rate (Table 2). 
However, this compound did not show mutagenic 
activity against S. typhimurium TA100 strain, 
because of the ratio of the number of CFU in the 
experiment to the spontaneous mutations ranged 
from 0.9 to 1.7. Thus surfactant 2 could have a low 
mutagenic potential to S. typhimurium TA98 and 
did not influence to S. typhimurium TA100 at all.

Determination of the mutagenic activity of 
glutaraldehyde was carried out in the range of 
concentrations (10–0.1 μg), which did not inhibit 
the growth of the test strains of salmonella 
(Table 2). The number of His+-revertants to 
S. typhimurium TA98 under the influence of 
glutaraldehyde ranged from 23±6 to 32±5 CFU, 
and S. typhimurium TA100 – 142±15 to 251±4. 
The absence of mutagenic effect of glutaraldehyde 

to S. typhimurium TA98 and TA100 also was 
proven by the ratio of CFU in the experiment to  
the spontaneous mutation rate, which ranged from 
0.7 to 1.0 and 0.9 to 1.6, respectively (Table 2). 
Under the influence of K2Cr2O7 (positive control), 
the number of CFU His+-revertant colonies of 
S. typhimurium TA98 and TA100 was in 58.7 and 
12.5 times higher, respectively. 

Therefore, we found that the guanidine-
containing oligomer and glutaraldehyde did not 
cause frameshift or base-pair substitution mutations 
of S. typhimurium TA98 and TA100. 

It should be noted that surfactant 2 was also 
possible to use in antimicrobial compositions, 
since it had bed characterized by high 
antimicrobial activity and at the same time low 
mutagenicity. If it is necessary to replace or 
introduce additional components, nonionic 
surfactant OP-10 could be chosen, as it possesses 
a high biocidal activity [10]. Also, OP-10 at 
concentrations from 0.1 to 1000.0 μg did not 
show mutagenic potential against S. typhimurium 
TA98 and TA100 strains. Instead, surfactant 3 
was characterized by high mutagenic activity 
against both mentioned strains, which made its 
further use impossible. The study of the mutagenic 
potential of Тrilon B and Тriton X-100 was not 
provided because according to literature data that 
feature had not been detected [28,29].

Conclusion
Compositions with guanidine-containing 

oligomer was characterized by high biocidal 
activity against Gram-positive bacteria and 
representatives of the genus Candida. At the same 
time, there is a need to increase its efficiency 
against Gram-negative microbes such as 
pathogenic E. coli, because colibacillosis is the 
most widespread disease among poultry and 
swine farming, and the appearance of 
multiresistant strains harmful for humans is 
sporadically recorded.

It was determined that the spectrum of action 
and the disinfectant ability could be significantly 
improved by introducing cationic, anionic, 
nonionic surfactants and glutaraldehyde in various 
combinations. With a rational combination of 
effective components and their synergism, it is 
possible to significantly reduce the concentration 
of the working solution compared to already used 
commercial disinfectants. For example, the 
concentration of glutaraldehyde in composition 3 
(3 % GCO, 1 % Triton X-100, 1 % Trilon B and 
1 % glutaraldehyde) was in 9 times lower than of 
Lysoformin 3000.
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Also, guanidine-containing oligomer, surfactant 2 
and glutaraldehyde were not characterized by 
mutagenic activity, which is one of the main criteria 
for disinfectants usage since this reduces the risks of 
developing bacterial resistance to antibiotics and 
other biocides.

Implementing various combinations of 
surfactants that are introduced into newly created 
disinfectant, it is possible to enhance not only  
the disinfecting activity (composition 3), but also 
prevent the formation of cross-resistance in 
different groups of microorganisms. That is why 
Triton X-100 can be replaced by a non-ionic 

surfactant of industrial production – OP-10, that is 
characterized by high biocidal activity and does 
not show mutagenic effects. This would help to 
improve washing features and increase overall 
antimicrobial activity, which is especially 
important for livestock farming with a low level  
of management and biosecurity.

Thus, the development and implementation of 
new disinfectants, which could help to fight against 
multiresistant strains of bacteria, is an indispensable 
part of comprehensive programs in controlling and 
prevention of common diseases in animal husbandry 
and medicine, particularly, colibacillosis.

Table 2 
Mutagenic activity of composition components

Test-
cultures Compound Dosage

(µg/plate)
Number of  

His+-revertants
СFU surfactants  

to SM ratio

S.
 ty

ph
im

ur
iu

m
 Т

А
98

GCO

100.0 46–50 1.2
10.0 38–44 1.1
1.0 36–50 1.1
0.1 26–42 0.9

Surfactant 2

100 505–623 18.2
10 188–198 6.2
1 34–36 1.1

0.1 37–27 1.0

Glutaric aldehyde

1000 gi –
100 gi –
10 37–27 1
1 29–17 0.7

0.1 31–21 0.8
control 200 1793–1849 58.7

SM – 40–22 –

S.
 ty

ph
im

ur
iu

m
  T

A
10

0

GCO

100.0 95–147 1.2
10.0 99–119 1.1
1.0 81–117 1.0
0.1 118–168 1.4

Surfactant 2

100 169–151 1.0
10 276–254 1.7
1 251–231 1.5

0.1 167–129 0.9

Glutaric aldehyde

1000 gi –
100 157–166 1.0
10 127–157 0.9
1 243–207 1.4

0.1 247–255 1.6
control 200 1923–2013 12.5

SM – 125–189 –
Remark. SM – spontaneous mutation; positive control – K2Cr2O7; gi – growth inhibition.
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ЕФЕКТИВНІСТЬ ПОВЕРХНЕВО-АКТИВНИХ РЕЧОВИН  
ЯК КОМПОНЕНТІВ ДЛЯ СТВОРЕННЯ ДЕЗІНФЕКЦІЙНИХ ЗАСОБІВ  

ШИРОКОГО СПЕКТРА ДІЇ

Мета. Поряд із використанням антибіотиків застосування дезінфектантів має вирішальне значення 
в боротьбі з мультирезистентними штамами бактерій, небезпечними не лише для тварин, а й для людини. 
З огляду на це метою роботи було оцінити ефективність ПАР як сполук для створення дезінфекційних 
засобів широкого спектра дії. Методи. Дезінфікувальну дію досліджених катіонних, аніонних та нейоно-
генних ПАР щодо представників грампозитивних і грамнегативних бактерій, а також грибів вивчали щодо 
штамів Staphylococcus aureus CCM 209, Escherichia coli BE та Candida albicans УКМ Y-690. Біоцидну  
активність визначали суспензійним методом Gould шляхом підрахунку клітин, що вижили після  
обробки дослідженими ПАР та композиціями, створеними на їхній основі, за концентрацій у діапазоні 
10000–0,1 ppm. Мутагенну активність сполук вивчали в тесті Еймса щодо тест-штамів Salmonella typhimurium 
TA98 і TA100. Результати. Композиції з гуанідиновмісним олігомером найефективніше пригнічували 
S. aureus та C. albicans. За концентрації 1000 і 100 ppm спостерігалася 100 % загибель клітин цих штамів. 
Біоцидний ефект щодо представників грамнегативних бактерій був дещо слабшим, що потрібно врахову-
вати під час створення антимікробних засобів, зокрема активних щодо патогенних штамів E. coli. Спектр 
дії та дезінфікувальна здатність досліджених у роботі композицій залежали від складу компонентів, 
які використовували для їхнього створення. Також показано, що більшості ПАР, вивчених у роботі, які ви-
користовували для створення антимікробних композицій, не була притаманна мутагенна активність.  
Висновки. На прикладі досліджених композицій різного хімічного складу, створених на основі гуаніди-
новмісного олігомеру, показано перспективність його застосування як основного компонента дезінфіку-
вальних засобів. Отже, розроблення та впровадження нових дезінфектантів, які могли б допомогти в бо-
ротьбі з мультирезистентними штамами бактерій, є невідокремною частиною комплексних програм 
контролю та профілактики поширених захворювань у тваринництві та медицині, зокрема колібактеріозу.

Ключові слова: аніонні, катіонні та нейоногенні поверхнево-активні речовини, бактерицидна 
та фунгіцидна дія, дезінфікувальні засоби, патогенні E. coli.
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АНАЛІЗ ОДНОНУКЛЕОТИДНИХ ПОЛІМОРФІЗМІВ  
У ПОСЛІДОВНОСТЯХ ГЕНІВ Pina ТА Pinb  

ДИПЛОЇДНИХ ПШЕНИЦЬ Triticum monococcum І T. urartu

Пуроіндоліни (пуроіндолін а і пуроіндолін b) – низькомолекулярні білки, що визначають текстуру 
ендосперму зерна видів триб Triticeae та Avenae. Метою цієї роботи був аналіз однонуклеотидних 
поліморфізмів (SNP) кодуючих послідовностей генів Pina та Pinb диплоїдних пшениць Triticum 
monococcum (AmAm) і T. urartu (AA) з бази даних NCBI порівняно з референсними послідовностями 
сорту пшениці м’якої Chinese Spring (CS). 

З бази даних NCBI було відібрано 62 послідовності гена пуроіндоліну а T. monococcum (Pina-Am1), 
22 послідовності Pina T. urartu (Pina-A1), 32 послідовності гена пуроіндоліну b T. monococcum (Pinb-Am1) 
і 13 послідовностей Pinb T. urartu (Pinb-A1). Як референсні послідовності використовували послідовно-
сті гена пуроіндоліну a (алель Pina-D1a) DQ363911.1 сорту CS та гена пуроіндоліну b (алель Pinb-D1a) 
DQ363913.1 CS з бази даних NCBI. Послідовності вирівнювали з використанням програми MEGA 11. 
Всього в загальній вибірці 84 послідовностей Pina диплоїдних пшениць ідентифіковано 34 SNP (13 сино-
німічних відмінностей, 21 несинонімічних, з яких 15 призводять до радикальних амінокислотних замін, 
6 – до консервативних), частина з яких спостерігались у всіх послідовностях, а частина були поодиноки-
ми. Серед 45 послідовностей Pinb трапляється 36 SNP, але, на відміну від гена Pina, тут переважали 
синонімічні заміни (22); 7 замін призводили до радикальних амінокислотних замін та ще 7 – до консерва-
тивних. Заміни в послідовностях пуроіндолінових генів відносно генів CS можна розподілити на фіксова-
ні в обох видів диплоїдних пшениць, ті, що фіксовані в T. urartu і за якими є поліморфізм у T. monococcum, 
та специфічні для кожного виду. Виявлено істотні відмінності в частотах трапляння альтернативних 
нуклеотидів у певних позиціях (81, 318, 322 і 384 Pina та 135 і 359 Pinb) у дикорослої пшениці  
T. monococcum ssp. aegilopoides і культивованої однозернянки T. monococcum ssp. monococcum.

Ключові слова: пуроіндолін, Triticum monococcum ssp. aegilopoides, T. monococcum ssp. 
monococcum, T. urartu, SNP, радикальні амінокислотні заміни, консервативні амінокислотні заміни. 

Вступ
Однією з головних ознак якості зерна пшениці 

м’якої Triticum aestivum L. (геномна формула 
AABBDD) є текстура ендосперму, за якою сорти 
поділяють на твердозерні та м’якозерні [1-3]. Рі-
вень твердозерності [4] визначається локусом Ha 
на хромосомі 5D, а саме алелями генів пуроіндо-
ліну а (Pina-D1) і пуроіндоліну b (Pinb-D1) [1,5]. 
Пуроіндоліни – основні білки з молекулярною 
масою 13 кДа, які мають 10 цистеїнових залишків 
та триптофан-багатий домен [6], пов’язаний 

з антимікробними властивостями цих білків [7]. 
Довжина кодуючої послідовності пуроіндоліно-
вих генів – 450 п.н. (447 + стоп-кодон). Подібно 
до проламінових генів вони також не містять  
інтронів [6]. Пуроіндоліни синтезуються з N-тер-
мінальним сигнальним пептидом, який від-
щеплюється при їх переході в ендоплазматичний 
ретикулум, також ще додатково відщеплюються 
фрагменти з N- і C-кінців [6]. У локусі Ha також 
міститься ген, що кодує білок GSP-1 (grain softness 
protein), пов’язаний з м’якозерністю, хоча для 
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нього впливу на текстуру зерна не показано [8,9]. 
У T. aestivum і T. turgidum (AABB) гени пуро-
індолінів відсутні на хромосомах 5А і 5В [10] 
через великі геномні делеції [11], тоді як ген 
Gsp-1 там присутній [9]. Гени Pina-1 та Pinb-1 
є на хромосомі 5Am пшениці-однозернянки 
T. monococcum (AmAm) [10,12], 5A T. urartu (AA), 
5A T. timopheevii (AAAmAmGG), проте відсутні 
в G геномі цього виду [13]. У T. zhukovskyi 
(AАAmAmGG) гени Pina-1 та Pinb-1 присутні 
лише на хромосомі 5Am [13].

Загалом, за винятком T. turgidum, пуроіндолі-
нові гени Pina та Pinb або відповідні індолінові 
гени (гордоіндолінів у ячменю, секалоіндолінів у 
жита, авеноіндолінів та вроміндолінів у вівса) [14] 
присутні у видів злаків з триб Triticeae та 
Avenae (Poae), для яких характерна м’яка тек-
стура ендосперму: егілопсів, ячменю, жита, вівса, 
видів роду Elymus, Agropyron та ін. [10,13,15,16]. 
Вважається, що предковий пуроіндоліновий ген 
виник як новий проламіновий ген у спільного 
предка підродин Pooideae та Oryzoideae (syn. 
Ehrhartoideae) після їх відділення від Panicoideae 
та був втрачений у Oryzoideae [15]. Тому пуро-
індоліни зараховують до надродини проламінів, 
яка містить власне проламіни (гліадини і глютені-
ни), білки-переносники ліпідів, інгібітори екзо-
генних α-амілаз і трипсину та α-глобуліни [14].

До диплоїдних пшениць належать два види – 
T. monococcum та T. urartu [17]. T. monococcum 
має два підвиди: T. monococcum ssp. aegilopoides – 
дикоросла пшениця, яка є предковою формою 
доместикованого (культивованого) підвиду 
T. monococcum ssp. monococcum. T. monococcum 
ssp. aegilopoides поширений у північно-східному 
Середземномор’ї та в західній Азії. Інший вид, 
T. urartu, який є донором геному А T. turgidum і, 
відповідно, T. aestivum – дикорослий вид, ареал 
якого збігається з ареалом T. monococcum ssp. 
aegilopoides (Вірменія, південно-східна Туреччина, 
північ Іраку, північно-західна частина Ірану) [17]. 
Пшениця-однозернянка характеризується як  
екстрам’якозерна [18,19]. Синтетичні гексаплоїди 
від міжвидового схрещення між T. durum i 
T. monococcum ssp. aegilopoides є м’якозерними [20]. 
Секвенування пуроіндолінових генів диплоїдних 
пшениць було проведено в багатьох дослідженнях 
[12,13,21-23], а послідовності цих генів можна 
знайти в базі даних NCBI (National Center for 
Biotechnology Information). Метою нашої роботи 
був аналіз однонуклеотидних поліморфізмів (SNP) 
кодуючих послідовностей генів Pina та Pinb 
T. monococcum і T. urartu з бази даних NCBI порів-
няно з референсними послідовностями дикого 
типу сорту пшениці м’якої Chinese Spring.

Матеріали і методи
З бази даних NCBI було відібрано такі послі-

довності генів Pina і Pinb диплоїдних пшениць. 
Послідовності гена Pina T. monococcum: 
EU329377.1, EU329376.1, EU329375.1, EU329374.1, 
EU329371.1, EU329369.1, EU329367.1, EU307592.1, 
EU307591.1, EU329372.1, EU329368.1, EU329373.1, 
EU329370.1, EU329366.1, EU329365.1, AY622786.1, 
EU329362.1, EU329360.1, EU329359.1, EU329350.1, 
EU329348.1, EU329344.1, EU329347.1, AJ302092.1, 
EU329364.1, EU329363.1, EU329361.1, EU329358.1, 
EU329357.1, EU329356.1, EU329355.1, EU329354.1, 
EU329352.1, EU329353.1, EU329351.1, EU329349.1, 
EU329346.1, EU329345.1, EU329343.1, EU329342.1, 
EU329341.1, EU329340.1, EU329339.1, EU329338.1, 
EU329337.1, EU329336.1, FJ898231.1, AJ302093.1, 
HQ696585.1, HQ696587.1, HQ696586.1, EU268473.1, 
EU307585.1, AJ242715.2, AJ249933.1, DQ269824.1, 
DQ269823.1, DQ269822.1, DQ269821.1, DQ269820.1, 
DQ269819.1, DQ269825.1. Послідовності гена 
Pinb T. monococcum: AY622798.1, AY622797.1, 
AY622799.1, EU268487.1, EF382940.1, EF382939.1, 
EF382936.1, EF382935.1, EF382934.1, EF382933.1, 
EF382932.1, EF382931.1, EF382930.1, EF382929.1, 
EF382928.1, HQ696594.1, HQ696593.1, HQ696592.1, 
HQ696591.1, HQ696590.1, FJ898262.1, EU307611.1, 
EU307610.1, EU307608.1, AJ302102.1, AJ302101.1, 
DQ269857.1, DQ269856.1, DQ269855.1, DQ269854.1, 
DQ269853.1, DQ269852.1. Послідовності гена 
Pina T. urartu: EU268495.1, EU329391.1, 
EU329390.1, EU329389.1, EU329387.1, EU329386.1, 
EU329385.1, EU329384.1, EU329383.1, EU329382.1, 
EU329381.1, EU329380.1, EU329379.1, EU329378.1, 
HQ696584.1, EU307590.1, EU307589.1, AJ302094.1, 
AJ302095.1, DQ269828.1, DQ269827.1, DQ269826.1. 
Послідовності гена Pinb T. urartu: EU268479.1, 
EF382938.1, EF382937.1, HQ696589.1, HQ696588.1, 
EU307613.1, EU307612.1, AJ302104.1, AJ302103.1, 
DQ269861.1, DQ269860.1, DQ269859.1, DQ269858.1. 

Як референсну послідовність використовували 
послідовність гена пуроіндоліну a (алель Pina-D1a) 
DQ363911.1 сорту Chinese Spring (CS) та гена пуро-
індоліну b (алель Pinb-D1a) DQ363913.1 CS з бази 
даних NCBI. Послідовності вирівнювали з викорис-
танням програми MEGA 11 [24]. Аналізували SNP 
(відмінності від референсної послідовності, які для 
зручності ще називали «заміни») лише в кодуючих 
послідовностях. Для характеристики нуклеотидних 
і амінокислотних замін використовували класифіка-
цію, наведену в [25]. Для аналізу відмінностей час-
тот використовували критерій χ2. 

Результати і обговорення
З бази даних NCBI було відібрано 62 послі-

довності гена пуроіндоліну а T. monococcum 
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(Pina-Am1) і 22 послідовності T. urartu (Pina-A1). 
Вирівнювання послідовностей дало змогу охарак-
теризувати відмінності в певних позиціях нуклео-
тидів (SNP) порівняно з референсною послідовні-
стю гена сорту CS (алель Pina-D1a, який називають 
алелем «дикого типу») (табл. 1). Всього в загальній 
вибірці 84 послідовностей було ідентифіковано 
34 SNP (13 синонімічних відмінностей, 21 несино-
німічних, з яких 15 призводять до радикальних 
амінокислотних замін, 6 – до консервативних), час-
тина з яких спостерігались у всіх послідовностях, 
а частина були поодинокими. Всі послідовності 
Pina T. monococcum і T. urartu мали відмінності 
у 5 позиціях: 24 (A→C), 70 (G→A), 121 (G→C), 
230 (A→T), 257 (G→A). Заміна в позиції 24 є си-
нонімічною, несинонімічні заміни в позиціях 70 
і 121 є консервативними (Val→Ile та Val→Leu,  
відповідно), тоді як заміни в позиціях 230 та 257 
призводять до радикальної заміни амінокислот 
(Gln→Leu та Arg→Gln, відповідно). За позиціями 
318 і 322 заміни T→C і G→A, з яких друга призво-
дить до радикальної заміни Gly→Ser, присутні 
у всіх послідовностях T. urartu та в близько полови-
ни послідовностей T. monococcum. Ще три синоні-
мічнi заміни в позиціях 81, 249 і 384 трапляються 
тільки в майже половини зразків T. monococcum. 
Вказані тут позиції збігаються з SNP, ідентифікова-
ними в дослідженнях Guzman et al. [23] під час ана-
лізу 21 зразка T. monococcum та 7 зразків T. urartu.

Порівняння частот трапляння альтернативних 
нуклеотидів у позиціях 81, 318, 322 і 384 показало 
істотні відмінності в дикої і культивованої одно-
зернянок (табл. 2). Заміна в позиції 81 частіше 
трапляється в підвиду aegilopoides, тоді як заміни 
в позиціях 318, 322 і 384 більш характерні для 
культивованого підвиду. Однак лише одна з цих 
замін (322) призводить до амінокислотної заміни. 

Крім замін, що є фіксованими або трапляються 
з високою частотою, серед послідовностей гена 
Pina є низка рідкісних замін, які містяться в пев-
них позиціях лише в одній послідовності гена Pina 
(табл. 1). Переважну більшість таких SNP іденти-
фіковано Chen et al. [22]. У T. monococcum виявле-
но 15 рідкісних замін, із них 5 синонімічних 
і 10 несинонімічних, що призводять до 8 радикаль-
них і 2 консервативних амінокислотних замін. 
У T. urartu трапляються 8 поодиноких замін, серед 
яких 3 синонімічні, 4 призводять до радикальних 
амінокислотних замін, 1 – до консервативної. 
Співвідношення різних видів рідкісних замін є по-
дібним у двох видів диплоїдних пшениць (χ2 = 0,1). 
Таке саме співвідношення зберігається і в резуль-
таті аналізу загальної кількості нуклеотидних замін 
у послідовностях (10 синонімічних, 11 радикаль-
них, 5 консервативних у T. monococcum, 5, 8 і 3, 

відповідно, у T. urartu). Низька частота таких замін 
вказує на відносно недавнє виникнення таких  
мутацій. Зразки з радикальними амінокислотними 
замінами є потенційним джерелом пуроіндолінів 
з новими властивостями.

Для аналізу замін у гені Pinb проведено вирівню-
вання 32 послідовностей T. monococcum (Pinb-Am1) 
і 13 послідовностей T. urartu (Pinb-A1). Серед них 
позицій із замінами було 36, але, на відміну від гена 
Pina, тут переважали синонімічні заміни (22); 
замін, які приводили до радикальних і консер-
вативних амінокислотних замін, було по 7 кож-
ного типу (табл. 3). У всіх проаналізованих послі-
довностях Pinb диплоїдних пшениць обох видів 
було зафіксовано заміни у 22 позиціях: 96, 98, 120, 
125, 171, 201, 228, 237, 259, 285, 294, 306, 307, 310, 
323, 339, 342, 357, 370, 411, 423, 426. Синонімічна 
заміна в позиції 24 (T→C) присутня у всіх послі-
довностях T. urartu та в половини послідовностей 
T. monococcum. В однозернянок спостерігається 
поліморфізм у позиціях 135, 243, 359, де достатньо 
висока частота послідовностей із заміною, якої 
немає у T. urartu. У свою чергу, лише в T. urartu 
поліморфними є позиції 210, 290 та зафіксована 
заміна в позиції 75, і вони є синонімічними. Заміни 
в позиціях 135 і 359 частіше трапляються в дикого 
підвиду, ніж у культивованого (табл. 2). Якщо 
перша заміна є синонімічною, то друга є консерва-
тивною (Val→Ala). Переважну кількість замін 
у Pinb описано Guzman et al. [23] у процесі аналізу 
послідовностей 28 зразків диплоїдних пшениць. 
Додатково серед наявних у базі NCBI послідовно-
стей є рідкісні заміни в позиціях 10 (T→A), 196 i 
410 (G→A). Загалом, за співвідношенням різних 
типів замін у гені Pinb обидва види диплоїдних 
пшениць практично не відрізняються.

Отже, заміни в послідовностях пуроіндоліно-
вих генів можна розподілити на фіксовані в обох 
видів, фіксовані в T. urartu і ті, за якими є полі-
морфізм у T. monococcum, та специфічні для кож-
ного виду. Крім того, для обох видів співвідно-
шення трьох типів замін відрізняється для генів 
Pina та Pinb (χ2 = 13,6, P < 0,01). За розрахунками 
Guzman et al. [23], нуклеотидна різноманітність 
Pina є значно нижчою, ніж очікуване значення 
за тестом на нейтральність, на відміну від Pinb, 
що, на думку цих авторів, свідчить про різні се-
лективні обмеження в еволюції цих генів. Massa 
and Moris [21] серед сайтів гена Pina, що підля-
гали позитивному добору, виділили сайти 121 
(V→L) і 230 (Q→L) і також не виявили дії пози-
тивного добору на ген Pinb. Такі відмінності  
автори пояснюють можливою більш високою 
антимікробною активністю пуроіндоліну а, чий 
триптофановий домен містить більше залишків 
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триптофану. Водночас результати досліджень 
Kim et al. [26] свідчать про кооперативну дію 
пуроіндоліну а і b для запобігання розпаду  
полярних ліпідів у процесі дозрівання зерна. 
Також було показано взаємодію пуроіндолінів 
із власне проламінами [27,28], зокрема вплив 
пуроіндоліну а на агрегацію проламінів у проце-
сі розвитку зерна [29], що, у свою чергу, може 
визначати різне адаптивне значення певних 
замін, і як результат – пуроіндолінових алелів.

Висновки
У результаті аналізу послідовностей пуроін-

долінових генів T. monococcum і T. urartu з бази 
даних NCBI загалом ідентифіковано 34 SNP 

у гені Pina і 36 у гені Pinb, частина з яких були 
рідкісними, та охарактеризовано частоту їх трап-
ляння в обох видів. Встановлено відмінності 
в частотах трапляння альтернативних нуклеоти-
дів у певних позиціях (81, 318, 322 і 384 Pina 
та 135 і 359 Pinb) у дикої і культивованої одно-
зернянок. Гени Pina та Pinb відрізняються за 
співвідношенням синонімічних, консерватив-
них і радикальних замін. Отже, виявлені зразки 
диплоїдних пшениць із несинонімічними замі-
нами в пуроіндолінових генах можуть слугувати 
джерелом білків із новими властивостями 
для розширення генофонду пшениці м’якої 
щодо ознак м’якозерності та антимікробних 
властивостей пуроіндолінів. 

                 Таблиця 1              

Продовження табл. 1
Відмінності в послідовності гена пуроіндоліну а Pina T. monococcum (T.mon) і T. urartu (T.ur)  

від референсної послідовності сорту Chinese Spring (CS) та відмінності в амінокислотній послідовності

N Позиція  
в гені Pina CS T.mon/

T.ur
Позиція 
в кодоні

Кількість зразків 
T.mon із заміною

Частота
у T.mon N

Кількість 
зразків T.ur 
із заміною

Частота
у T.ur

Позиція 
в амінокислотній 

послідовності
CS T.mon/

T.ur
Характер 
заміни*

1 11 t c 2 1 0,016 1   4 L P рад
2 24 a c 3 62 1,000 2 22 1,000 8 G G  
3 56 c a 2 1 0,016 3   19 A E рад
4 70 g a 1 62 1,000 4 22 1,000 24 V I конс
5 81 t c 3 28 0,452 5   27 S S  
6 121 g c 1 62 1,000 6 22 1,000 41 V L конс
7 158 t g 2   7 1 0,045 53 L R рад
8 161 a g 2   8 1 0,045 54 D G рад
9 164 g a 2 1 0,016 9   55 R Q рад
10 182 a g 2 1 0,016 10   61 D G рад
11 213 g c 3 1 0,016 11   71 W C рад
12 222 a c 3 1 0,016 12   74 G G  
13 230 a t 2 62 1,000 13 22 1,000 77 Q L рад
14 249 t c 3 25 0,403 14 83 C C
15 253 a g 1 1 0,016 15 85 S G рад
16 257 g a 2 62 1,000 16 22 1,000 86 R Q рад
17 273 a g 3 1 0,016 17   91 P P  
18 283 c t 1 1 0,016 18   95 R K конс
19 318 t c 3 33 0,532 19 22 1,000 106 D D  
20 322 g a 1 37 0,597 20 22 1,000 108 G S рад
21 348 t c 3   21 1 0,045 116 D D  
22 358 a g 1   22 1 0,045 120 K E рад
23 362 t c 2   23 1 0,045 121 V A конс
24 372 a g 3 1 0,016 24   124 E E  
25 380 a c 2   25 1 0,045 127 N T рад
26 384 g a 3 32 0,516 26   128 L L  
27 392 g a 2 3 0,048 27   131 R K конс
28 409 c t 1 1 0,016 28   137 P F рад
29 410 c t 2 1 0,016 29   137 P P  
30 415 a g 1   30 1 0,045 139 N I рад
31 416 a t 2 1 0,016 31   139 N I рад
32 418 a g 1 1 0,016 32   140 I V конс
33 421 c t 1 1 0,016 33   141 P P  
34 441 c a 3   34 1 0,045 147 Y Y  

                          * рад – радикальна; конс – консервативна.
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CS T.mon/

T.ur
Характер 
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1 11 t c 2 1 0,016 1   4 L P рад
2 24 a c 3 62 1,000 2 22 1,000 8 G G  
3 56 c a 2 1 0,016 3   19 A E рад
4 70 g a 1 62 1,000 4 22 1,000 24 V I конс
5 81 t c 3 28 0,452 5   27 S S  
6 121 g c 1 62 1,000 6 22 1,000 41 V L конс
7 158 t g 2   7 1 0,045 53 L R рад
8 161 a g 2   8 1 0,045 54 D G рад
9 164 g a 2 1 0,016 9   55 R Q рад
10 182 a g 2 1 0,016 10   61 D G рад
11 213 g c 3 1 0,016 11   71 W C рад
12 222 a c 3 1 0,016 12   74 G G  
13 230 a t 2 62 1,000 13 22 1,000 77 Q L рад
14 249 t c 3 25 0,403 14 83 C C
15 253 a g 1 1 0,016 15 85 S G рад
16 257 g a 2 62 1,000 16 22 1,000 86 R Q рад
17 273 a g 3 1 0,016 17   91 P P  
18 283 c t 1 1 0,016 18   95 R K конс
19 318 t c 3 33 0,532 19 22 1,000 106 D D  
20 322 g a 1 37 0,597 20 22 1,000 108 G S рад
21 348 t c 3   21 1 0,045 116 D D  
22 358 a g 1   22 1 0,045 120 K E рад
23 362 t c 2   23 1 0,045 121 V A конс
24 372 a g 3 1 0,016 24   124 E E  
25 380 a c 2   25 1 0,045 127 N T рад
26 384 g a 3 32 0,516 26   128 L L  
27 392 g a 2 3 0,048 27   131 R K конс
28 409 c t 1 1 0,016 28   137 P F рад
29 410 c t 2 1 0,016 29   137 P P  
30 415 a g 1   30 1 0,045 139 N I рад
31 416 a t 2 1 0,016 31   139 N I рад
32 418 a g 1 1 0,016 32   140 I V конс
33 421 c t 1 1 0,016 33   141 P P  
34 441 c a 3   34 1 0,045 147 Y Y  

                          * рад – радикальна; конс – консервативна.

Таблиця 2 
Відмінності в частоті трапляння нуклеотидів  

у певних позиціях гена Pina і Pinb у дикої і культурної однозернянок

Ген SNP subsp. aegilopoides subsp. monococcum χ2 P

Pina

81T 6 25
7,7 0,006

81C 13 11
318T 13 11

7,7 0,006
318C 6 26
322G 13 9

10,2 0,001
322A 6 28
384G 15 11

12,23 0,0005
384A 4 26

Pinb

135G 4 12
10,4 0,001

135A 9 1
359T 2 9

7,7 0,006
359C 11 4
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                  Таблиця 3              

Продовження табл. 3
Відмінності в послідовності гена пуроіндоліну b Pinb T. monococcum (T.mon) і T. urartu (T.ur)  

від референсної послідовності сорту Chinese Spring (CS) та відмінності в амінокислотній послідовності

N Позиція в гені 
Pinb CS T.mon/

T.ur
Позиція 
в кодоні

Кількість зразків 
T.mon із заміною

Частота
у T.mon N

Кількість 
зразків T.ur 
із заміною

Частота
у T.ur

Позиція 
в амінокислотній 

послідовності
CS T.mon/

T.ur
Характер 
заміни*

1 10 T A 1 1 0,031 1   4 L I конс
2 24 T C 3 16 0,500 2 13 1,000 8 A A  
3 75 C T 3   3 13 1,000 25 G G  
4 85 A G 1 3 0,094 4   29 N D конс
5 96 C T 3 32 1,000 5 13 1,000 32 G G  
6 98 G C 2 32 1,000 6 13 1,000 33 G A конс
7 120 T C 3 32 1,000 7 13 1,000 40 C C  
8 125 A T 2 32 1,000 8 13 1,000 42 Q L рад
9 135 G A 3 12 0,375 9   45 P P  
10 159 C T 3 3 0,094 10   53 Y Y  
11 171 A G 3 32 1,000 11 13 1,000 57 R R  
12 196 G A 1 1 0,031 12   66 V V  
13 201 C T 3 32 1,000 13 13 1,000 67 T T  
14 210 A G 3   14 5 0,385 70 T T  
15 228 C T 3 32 1,000 15 13 1,000 76 G G  
16 237 T C 3 32 1,000 16 13 1,000 79 H H  
17 243 T C 3 25 0,781 17   81 V V  
18 259 A C 1 32 1,000 18 13 1,000 87 K Q рад
19 285 A G 3 32 1,000 19 13 1,000 95 Q Q  
20 290 G T 2   20 4 0,308 97 R R  
21 294 T C 3 32 1,000 21 13 1,000 98 C C  
22 306 G A 3 32 1,000 22 13 1,000 102 R R  
23 307 C G 1 32 1,000 23 13 1,000 103 R G рад
24 310 G A 1 32 1,000 24 13 1,000 104 V M рад
25 323 G A 2 32 1,000 25 13 1,000 108 R K конс
26 339 G C 3 32 1,000 26 13 1,000 113 L F рад
27 342 C A 3 32 1,000 27 13 1,000 114 G G  
28 357 G T 3 32 1,000 28 13 1,000 119 E D конс
29 359 T C 2 18 0,563 29   120 V A конс
30 370 C A 1 32 1,000 30 13 1,000 124 L I конс
31 410 G A 2 1 0,031 31   137 G E рад
32 411 C A 3 32 1,000 32 13 1,000 137 G G  
33 414 C T 3 1 0,031 33   138 A A  
34 423 G A 3 32 1,000 34 13 1,000 141 K K  
35 424 T C 1 3 0,094 35   142 F L рад
36 426 C A 3 32 1,000 36 13 1,000 142 F F  

                         * рад – радикальна; конс – консервативна.
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2 24 T C 3 16 0,500 2 13 1,000 8 A A  
3 75 C T 3   3 13 1,000 25 G G  
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5 96 C T 3 32 1,000 5 13 1,000 32 G G  
6 98 G C 2 32 1,000 6 13 1,000 33 G A конс
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8 125 A T 2 32 1,000 8 13 1,000 42 Q L рад
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25 323 G A 2 32 1,000 25 13 1,000 108 R K конс
26 339 G C 3 32 1,000 26 13 1,000 113 L F рад
27 342 C A 3 32 1,000 27 13 1,000 114 G G  
28 357 G T 3 32 1,000 28 13 1,000 119 E D конс
29 359 T C 2 18 0,563 29   120 V A конс
30 370 C A 1 32 1,000 30 13 1,000 124 L I конс
31 410 G A 2 1 0,031 31   137 G E рад
32 411 C A 3 32 1,000 32 13 1,000 137 G G  
33 414 C T 3 1 0,031 33   138 A A  
34 423 G A 3 32 1,000 34 13 1,000 141 K K  
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ANALYSIS OF SINGLE NUCLEOTIDE POLYMORPHISMS  
IN SEQUENCES OF Pina AND Pinb GENES OF  

THE DIPLOID WHEATS Triticum monococcum AND T. urartu

Abstract
Puroindolines (puroindoline a and puroindoline b) are low molecular weight proteins that determine the 

endosperm texture of grain in the tribes Triticeae and Avenae. The aim of our study was to analyse single 
nucleotide polymorphisms (SNPs) of the coding sequences of the Pina and Pinb genes of the diploid wheats 
Triticum monococcum (AmAm) and T. urartu (AA) from the NCBI database in comparison with the reference 
sequences of the common wheat variety Chinese Spring (CS). 

For this, 62 sequences of the T. monococcum puroindoline a gene (Pina-Am1), 22 sequences of T. urartu 
Pina (Pina-A1), 32 sequences of the T. monococcum puroindoline b gene (Pinb-Am1) and 13 sequences of 
T. urartu Pinb (Pinb-A1) were retrieved from the NCBI database. The sequences of the puroindoline a gene 
DQ363911.1 of the variety CS (the Pina-D1a allele) and the puroindoline b gene DQ363913.1 of CS (the 
Pinb-D1a allele) from the NCBI database were used as the reference sequences. The sequences were aligned 
using MEGA 11. In total, 34 SNPs (13 synonymous and 21 nonsynonymous differences, of which 15 result 
in radical amino acid substitutions and 6 in conservative ones) were identified in the total sample of  
84 diploid wheat Pina sequences, some of which were observed in all sequences and some were rare. Among 
the 45 Pinb sequences, there were 36 SNPs, but, unlike the Pina gene, synonymous substitutions  
prevailed (22); 7 substitutions led to radical amino acid substitutions and 7 to conservative ones. Substitutions 
in the sequences of the puroindoline genes relative to the CS genes can be divided into those fixed in both 
diploid wheat species, those fixed in T. urartu and polymorphic in T. monococcum, and species-specific 
ones. Significant differences in the frequencies of alternative nucleotides at certain positions (81, 318,  
322 and 384 of Pina and 135 and 359 of Pinb) were found between the wild einkorn wheat T. monococcum 
ssp. aegilopoides and the cultivated wheat T. monococcum ssp. monococcum.

Keywords: puroindoline, Triticum monococcum ssp. aegilopoides, T. monococcum ssp. monococcum, 
T. urartu, SNPs, radical amino acid substitutions, conservative amino acid substitutions.
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ОСОБЛИВОСТІ ВПЛИВУ РЕКОМБІНАНТНИХ ЦИТОКІНІВ  
НА ФУНКЦІОНАЛЬНУ АКТИВНІСТЬ  

ГЕМОПОЕТИЧНИХ КЛІТИН-ПОПЕРЕДНИКІВ  
ПРИ МІЄЛОДИСПЛАСТИЧНОМУ СИНДРОМІ IN VITRO

Популяції гемопоетичних клітин-попередників є найближчими нащадками стовбурових клітин. 
Саме на рівні цих клітин (гемопоетичних клітин-попередників) відбувається реалізація процесів 
проліферації та диференціювання. На відміну від стовбурових клітин, вони чутливі до дії цитокінів, 
які викидаються у разі нестачі клітин крові на периферії. Проте довгий час роль гемопоетичних 
клітин-попередників у реалізації патологічного процесу при порушеннях гемопоезу було недооцінено, 
вона виявилася вагомішою, ніж вважали раніше. Особливо це стосується мієлодиспластичного син-
дрому, який, незважаючи на назву, є клональним захворюванням, яке передує гострій лейкемії. 
Метою дослідження було визначення особливостей функціонування гемопоетичних клітин-попе-
редників у нормі і порушеннях гемопоезу на ініціальних етапах злоякісного процесу МДС (МДС-IB) 
в умовах дії різних концентрацій цитокінів для оцінювання гемопоетичного потенціалу цих клітин. 
Вивчали їхню колонієутворювальну активність (КУО) пацієнтів двох груп – контрольної (10 осіб) 
і дослідної (20 осіб) у культурі in vitro. Виявилось, що КУО збільшується з підвищенням концентра-
ції цитокінів і потребує вдвічі більшого стимулу у разі культивування гемопоетичних клітин від па-
цієнтів з МДС-IB. Оптимальною концентрацією в контролі для G-CSF, GM-CSF, IL-3 виявилась 
20 нг/мл, а для клітин від пацієнтів з МДС-IB – 40 нг/мл. Доведено, що у разі використання комплексу 
цитокінів (GM-CSF, G-CSF, IL-3) колонієутворювальна здатність клітин-попередників від пацієн-
тів з МДС-ІВ значно зростає в порівнянні з такими показниками для цитокінів, що діяли окремо 
(28,7±3,2 до 18,3±1,8, 12,1±1,5 та 24,5±2,1 відповідно). У роботі розкрито прихований потенціал 
до проліферації клітин від пацієнтів з МДС-ІB, що може бути використаним як в експерименталь-
них дослідженнях, так і для створення протоколів лікування хворих на МДС в ініціальній стадії 
захворювання. 

Ключові слова: мієлодиспластичний синдром, гемопоетичні клітини-попередники, рекомбі-
нантні цитокіни, колонієутворювальна активність, культура in vitro.

Вступ
Гемопоез ссавців – це складна ієрархічна  

система безперервного оновлення кровотворних 
клітин, що ґрунтується на збалансованості про-
цесів їхнього утворення і руйнування. У дорос-
лих організмах більшість стовбурових клітин 
перебувають у стані G0 фази клітинного циклу. 
Завдяки цьому вони є стійкішими до пошко-
джень ДНК [1,2] та можуть довго зберігатися 

в гемопоетичних нішах, активуючись лише 
у разі потреби проліферації [3]. Ця особливість 
«сплячих» стовбурових клітин дає можливість 
зберегти «золотий запас» для відновлення після 
різних стресів.

Окрім стовбурових клітин, в організмі існує 
й інша популяція – гемопоетичні клітини-попе-
редники. Саме на їхньому рівні відбувається реалі-
зація процесів проліферації та диференціювання, 
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адже вони чутливі до дії цитокінів, які викида-
ються у разі нестачі клітин крові в кровотоці [3]. 
Роль гемопоетичних клітин-попередників 
було недооцінено в реалізації патологічного 
процесу при порушеннях гемопоезу, вона  
виявилася вагомішою, ніж вважали раніше. 
На мієлодиспластичний синдром із надлишком 
бластів (МДС-ІB) припадає 40 % випадків 
МДС [4]. Причину виникнення МДС остаточно 
не визначено, але можна з впевненістю сказати, 
що це клональне захворювання зі змінами, 
які сталися завдяки мутаціям, що призвели до 
цитогенетичних порушень і охоплюють від-
діл стовбурової клітини [5,6]. Проте єдиного 
погляду щодо ролі гемопоетичних клітин-попе-
редників, найближчих нащадків стовбурової 
клітини, і прогностичної цінності клональних 
культуральних методів досліджень при мієло-
диспластичному синдромі (МДС) немає [7]. 
Попри думку, що мієлодиспластичний синдром 
є «захворюванням стовбурових клітин», наразі 
немає вагомих доказів на підтримку цього твер-
дження. Крім того, ступінь ураження клітин 
у стовбурово-клітинному компартменті при 
МДС залишається невідомим. 

Метою дослідження було визначення особ-
ливостей функціонування гемопоетичних клі-
тин-попередників у нормі і порушеннях гемо-
поезу на ініціальних етапах злоякісного процесу 
МДС (МДС-IB) в умовах дії різних концентрацій 
цитокінів для оцінювання гемопоетичного по-
тенціалу цих клітин.

Матеріали та методи дослідження
Дослідження, представлені в роботі, спря-

мовано на визначення особливостей функціо-
нування гемопоетичних клітин-попередників 
у нормі і порушеннях гемопоезу на ініціальних 
етапах злоякісного процесу – мієлодиспластич-
ного синдрому (МДС). У роботі було проведено 
аналіз функціональної активності клітин-попе-
редників 20 пацієнтів з МДС-ІB (11 чоловіків 
і 9 жінок) у момент маніфестації процесу до 
лікування (дослідна група) і 10 осіб, у яких 
при стернальній діагностичній пункції не ви-
явлено онкогематологічної патології (контроль-
на група). Діагноз встановлено відповідно до 
сучасної класифікації ВООЗ пухлин крово-
творної і лімфоїдної тканин [8-10]. У дослі-
дження було залучено тільки пацієнтів із впер-
ше виявленим МДС.

Усі пацієнти дали інформовану згоду на ви-
користання свого матеріалу з дослідницькою 
метою відповідно до національних протоколів 
лікування та збору біологічного матеріалу під 

час лікування. Діагностичну стернальну пунк-
цію пацієнтам проводили медичні працівники 
Інституту гематології та трансфузіології НАМН 
України у період з 2018 по 2021 рік. Діагноз було 
встановлено на підставі обов’язкових лаборатор-
них досліджень за міжнародною класифікацією 
хвороб (з уточненням від 2016 року).

Перед культивуванням проводили розрахун-
ки кількості клітин для постановки експеримен-
ту у 24-лунковому планшеті. В одну лунку об’є-
мом 500 мкл вносили суспензію такого складу: 
живильне середовище DMEM, із 9 % FBS, 1 % 
L-глутаміну (2мМ) та з антибіотиками пеніцилі-
ном і стрептоміцином; ростові фактори згідно 
із завданнями експериментів і агар у концен-
трації 0,33 %; клітинна суспензія. Для досто-
вірності отриманих результатів дослідження  
проводили у 3 повторах, тобто використовували 
3 лунки. У пусті лунки по периметру вносили 
по 500 мкл розчину PBS для створення вологос-
ті. Культивування клітин кісткового мозку від-
бувалось у термостаті протягом 14 діб в умовах 
присутності 5 % вуглекислого газу, за абсолют-
ної вологості і 37 °C.

Результати
Для визначення оптимальних концентра-

цій факторів росту гранулоцитарно-макрофа-
гального (GM-CSF), гранулоцитарного (G-CSF) 
і інтерлейкіну-3 (IL-3) для культивування 
кісткового мозку спочатку дослідили кістко-
вий мозок осіб контрольної групи. Культиву-
вання проводили з поступовим збільшенням 
концентрації цих трьох факторів. Мінімаль-
ною ефективною концентрацією вважали ту, за 
якої з’являлися перші агрегати гемопоетичних 
клітин. Ця концентрація становила 2,5 нг/мл 
на 1×105 експлантованих клітин. За цієї кон-
центрації кількість колоній (агрегатів понад 
40 клітин) на 14-й день культивування стано-
вила 6,0±1,2, 5,3±0,8 і 8,5±1,5 для GM-CSF, 
G-CSF та IL-3, відповідно. Далі концентрацію 
факторів росту подвоювали до 5 нг/мл. Це 
призвело до значного зростання колонієутво-
рення: 12,0±2,5, 10,3±1,5 і 14,1±2,3 колоній 
для GM-CSF, G-CSF та IL-3, відповідно. За 
концентрації 10 нг/мл кількість КУО-ГМ (ко-
лонієутворювальних одиниць гранулоцитар-
но-макрофагальних) становила 22,1±2,8, 
20,6±2,5 і 27,5±3,2 для GM-CSF, G-CSF та IL-3, 
відповідно. Оптимальною концентрацією 
було визначено 20 нг/мл, за якої кількість  
колоній становила 38,3±3,5, 34,0±4,3 і 42,5±5,4 
для GM-CSF, G-CSF та IL-3, відповідно 
(рисунок).
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Наступним кроком стало дослідження впли-
ву різних факторів росту та їхніх комбінацій 
на КУО-ГМ у 20 хворих на МДС-ІB in vitro. 
Культури кісткового мозку цих пацієнтів у разі 
використання кожного з трьох факторів росту 
в їхніх оптимальних концентраціях демонстру-
вали значне пригнічення кровотворної функції. 
Кількість КУО-ГМ становила 4,0±0,5, 7,0±0,8 
і 9,3±1,5 на 1×105 експлантованих клітин для 
GM-CSF, G-CSF та IL-3, відповідно. Важливо 
зазначити, що перші два фактори виявилися 
менш ефективними, ніж IL-3. Ця різниця була 
статистично достовірною (p≤0,05).

Далі було проведено два типи експериментів: 
у першому концентрацію факторів росту подвої-
ли, а в другому їх використовували в комбінації. 
Виявилося, що у разі подвоєння концентрації 
факторів росту ефективність колонієутворення 
при МДС-ІB значно зростала та становила 
18,3±1,8, 12,1±1,5 і 24,5±2,1 для GM-CSF, G-CSF 
та IL-3, відповідно. Використання комплексу ци-
токінів призвело до утворення 28,7±3,2 КУО-ГМ, 
що статистично достовірно вище, ніж у разі 

використання цитокінів окремо. Проте цей показ-
ник все ж не досяг значень контрольної групи 
(див. таблицю).

Обговорення
У кістковому мозку проліферація та дифе-

ренціювання гемопоетичних клітин контролю-
ються кровотворним мікрооточенням. Це склад-
не середовище, що складається з мезенхімальних 
стромальних клітин, а також адипоцитів, остео-
бластів, ендотеліальних і ретикулярних клітин та 
макрофагів [11]. Клітини, які формують гемо-
поетичні ніші, секретують безліч сигнальних 
молекул, що діють локально (аутокринно) або на 
відстані (паракринно). Ці сигнали включають 
ростові фактори, хемокіни, цитокіни, морфогени 
та молекули адгезії [12].

Як відомо, система кровотворення, ядром якої 
у дорослого організму є кістковий мозок, без-
перервно оновлює пул своїх клітин. Цей процес 
можливий завдяки наявності мультипотентних 
стовбурових клітин та їхніх нащадків – клітин- 
попередників. На відміну від стовбурових клітин, 
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Рисунок. Ефективність колонієутворення ГПК in vitro зі зростанням доз цитокінів

Таблиця 
Ефективність колонієутворення ГПК від МДС-ІВ за високих доз цитокінів 

та їхні комбінації в культурі in vitro

Назва цитокіну Концентрація цитокіну, нг/мл КУО-ГМ
GM-CSF 40 18,3±1,8*
G-CSF 40 12,1±1,5*

IL-3 40 24,5±2,1*
Комбінація

GM-CSF + G-CSF + IL-3

40

кожний фактор

28,7±3,2*

* Різниця між показниками статистично достовірна.
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які мають необмежену здатність до самовідтво-
рення, гемопоетичні клітини-попередники мають 
меншу гнучкість. Їхня спеціалізація більш вира-
жена, а здатність до самовідтворення обмежена, 
тож регуляція кровотворення здійснюється за до-
помогою ростових факторів, які продукуються 
мікрооточенням кісткового мозку [13,14].

Отримані нами дані свідчать про те, що при 
МДС відбувається порушення сприйняття стиму-
лів гемопоетичними клітинами: знижується їхня 
чутливість до цитокінів. Проте здатність реагува-
ти на них зберігається, що було продемонстрова-
но in vitro. Ці результати дають змогу припустити, 
що гемопоетичні клітини-попередники відігра-
ють важливу роль у патогенезі МДС. Це підтвер-
джується здатністю гемопоетичних стовбурових 
клітин та клітин-попередників кісткового мозку 
реагувати на вплив цитокінів in vitro. Важливо 

зазначити, що проведене дослідження охоплює 
лише ранню стадію МДС (МДС-ІB) і не дає  
інформації про подальші етапи захворювання. 
Проте воно демонструє, що за цієї форми МДС 
можна досягти певного терапевтичного ефекту, 
збільшуючи концентрацію цитокінів.

Висновки
Зважаючи на те, що при мієлодиспластично-

му синдромі (МДС) гемопоетичні клітини-попе-
редники мають дефектну пригнічену реакцію 
на цитокіни, але все ж таки здатні реагувати 
на підвищені дози препаратів, особливо в їхній 
комбінації, рекомендовано використовувати цей 
підхід під час дослідження МДС в експерименті. 
Крім того, дані, отримані в дослідженнях куль-
тури клітин in vitro, можна враховувати під час 
розроблення протоколів лікування.
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M. Pakharenko, I. Russu, D. Bilko, I. Lahodniuk, N. Bilko
National University of Kyiv-Mohyla Academy (NaUKMA), Kyiv, Ukraine

PECULIARITIES OF THE INFLUENCE OF RECOMBINANT CYTOKINES  
ON THE FUNCTIONAL ACTIVITY OF HEMATOPOIETIC PROGENITOR CELLS 

IN MYELODYSPLASTIC SYNDROME IN VITRO

Abstract
Populations of hematopoietic progenitor cells are the closest descendants of stem cells. It is at their level 

that the processes of proliferation and differentiation occur, since they are sensitive, unlike stem cells, to the 
action of cytokines, which are released in the event of a shortage of blood cells in the periphery. However, 
for a long time the role of hematopoietic progenitor cells in the implementation of the pathological process 
in disorders of hematopoiesis was underestimated, while now it has turned out to be more significant than 
previously thought. This is especially true of myelodysplastic syndrome, which, despite its name, is a clonal 
disease that precedes acute leukemia. The purpose of the study was to determine the peculiarities of the 
functioning of hematopoietic progenitor cells in normal and impaired hematopoiesis at the initial stages of 
the malignant process of MDS (MDS-IB) under the conditions of exposure to different concentrations of 
cytokines to assess the hematopoietic potential of these cells. Their colony-forming activity (CFU) was 
studied in two groups of patients — control (10 people) and experimental (20 people) in culture in vitro. It 
was found that CFU increases with increasing concentration of cytokines and requires twice as much 
stimulus when culturing hematopoietic cells from patients with MDS-IB. The optimal concentration in the 
control for G-CSF, GM-CSF, IL-3 was 20 ng/ml, and for cells from patients with MDS-IB — 40 ng/ml. It 
has been proven that in the case of using a complex of cytokines (GM-CSF, G-CSF, IL-3), the colony-
forming ability of progenitor cells from patients with MDS-IB increases significantly, compared to such 
indicators for cytokines acting alone (28.7±3.2 to 18.3±1.8, 12.1±1.5 and 24.5±2.1, respectively). The paper 
reveals the latent potential for cell proliferation from patients with MDS-IB, which can be used both in 
experimental studies and in the creation of protocols for the treatment of patients with MDS in the initial 
stage of the disease. 

Keywords: myelodysplastic syndrome, hematopoietic progenitor cells, recombinant cytokines, colony-
forming activity, in vitro culture.
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ОЦІНЮВАННЯ РЕГУЛЯТОРНИХ ЕКОСИСТЕМНИХ ПОСЛУГ  
ЗЕЛЕНИХ НАСАДЖЕНЬ В УРБОЕКОСИСТЕМАХ

У статті наведено результати досліджень з оцінювання екосистемних послуг деревних зелених 
насаджень на території першого академічного містечка Національного університету «Києво-Мо-
гилянська академія» за допомогою інструменту MyTree. Встановлено, що найважливішими серед 
регуляторних послуг були поглинання вуглекислого газу, регулювання мікроклімату, енергозбережен-
ня, очищення повітря від озону та діоксиду сірки. За розрахунками інструменту MyTree, показано 
річну вартість послуг деревних насаджень на території кампусу та її прогнозоване накопичувальне 
зростання за 20 років. Наведено оцінювання вартості окремих складових регуляторних екосистем-
них послуг. Результати цього дослідження можуть бути використані в майбутньому для поліпшен-
ня заходів з планування та управління зеленими зонами кампусу університету із врахуванням зна-
чення їхніх екосистемних послуг. Загалом дослідження підтвердило важливість моніторингу 
та оцінювання екосистемних послуг зелених насаджень в урбоекосистемах для ухвалення сталих 
рішень щодо розвитку міських територій, підтримання добробуту і здоров’я населення.

Ключові слова: екосистемні послуги, урбоекосистеми, інструмент MyTree, сталий розвиток міст.

Вступ
Збереження природних біотопів у мегаполі-

сах є важливим завданням для підтримання ста-
лого розвитку міст. Це завдання узгоджується 
зі Стратегією ЄС з біорізноманіття до 2030 року 
(до неї також входять Рекомендації щодо плану-
вання озеленення міст), що ґрунтується на прин-
ципі збереження екосистемних послуг. Головна 
мета стратегії – подолання основних чинників, 
що призводять до зниження біорізноманіття, 
та сприяння відновленню і стійкості екосистем 
з підтриманням постійного забезпечення ними 
життєво важливих для добробуту та процвітан-
ня населення екосистемних послуг [1].

Підвищене антропогенне навантаження в міс-
тах призводить до екологічних викликів, як-от 
підвищений рівень забруднення повітря, води, 
ґрунту та деградація середовищ існування живих 
організмів. Урбоекосистеми особливо схильні 
до впливу глобальних змін клімату і стикаються 
з такими явищами, як міські теплові острови 
та міські зливові паводки. Водночас збільшення 

щільності забудови часто відбувається за рахунок 
скорочення площі зелених насаджень. Зелені наса-
дження забезпечують критично важливі екосистем-
ні послуги для добробуту міських екосистем, під-
тримання біорізноманіття, пом’якшення впливу 
кліматичних змін та забруднювальних речовин на 
здоров’я людей, а також низку економічних, со-
ціальних та культурних вигод для населення. 

Виділено широкий спектр екосистемних по-
слуг, які поділяють на ресурсні, регуляторні, під-
тримні та культурні [2]. Регуляторні екосистемні 
послуги – це вигоди від природних екосистем, 
що допомагають регулювати умови навколиш-
нього середовища та забезпечують захист від його 
негативних впливів (зокрема спричинених антро-
погенною діяльністю) на добробут та здоров’я 
людей. У дослідженнях [3-7] виокремлено такі 
регуляторні послуги зелених зон у містах: очи-
щення повітря, регулювання мікроклімату,  
заощадження енергії на опаленні/охолодженні, 
зниження рівня шуму, регулювання поверхневого 
стоку, запобігання ерозії ґрунтів.

© Вишенська І. Г., Мельник Є. Є., 2024
© Національний університет «Києво-Могилянська академія» (засновник і видавець), 2024
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Очищення повітря. Зелені простори ефектив-
но пом’якшують шкідливий вплив хімічних і біо-
логічних забруднювачів в атмосфері, стабілізую-
чи в такий спосіб міські екосистеми та зберігаючи 
їхнє біорізноманіття. Рослини затримують і по-
глинають з повітря такі речовини, як вуглекислий 
газ, оксид вуглецю, озон, діоксид азоту, діоксид 
сірки, тверді дрібнодисперсні частинки тощо. Ба-
гато досліджень підтверджують, що міське насе-
лення, яке проживає в районах з більшим коефі-
цієнтом зелених зон, менш схильне до таких 
поширених захворювань, спричинених забрудне-
ним повітрям у містах, як діабет, респіраторні 
та серцево-судинні захворювання. 

Регулювання мікроклімату. Регулювання 
парникових газів, температури, вологості та по-
вітряних потоків на місцевому рівні. Зелені зони 
міст здатні пом’якшувати особливо відчутні 
для урбоекосистем наслідки змін клімату, зокре-
ма завдяки таким біофізичним функціям:

•   секвестрація вуглецю – поглинання вугле-
кислого газу, що є парниковим та затримує 
тепло в атмосфері, з повітря і його накопи-
чення у вигляді деревини;

•   забезпечення тіні та охолодження – зумов-
лює захист від ультрафіолетових променів, 
зниження температури та ефект «теплового 
острова». 

Заощадження енергії на опаленні/охолодженні. 
Ця екосистемна послуга тісно пов’язана з регу-
люванням мікроклімату зеленими насадження-
ми, що також впливає на терморегуляцію буді-
вель. Прикладом може слугувати листяне дерево, 
яке забезпечує тінь і прохолоду будівлі влітку, 
а взимку, коли листя опадає, пропускає сонячне 
світло, яке обігріває її.

Зниження рівня шуму. Зелені насадження, 
окрім очищення повітря та регуляції мікрокліма-
ту, також сприяють поглинанню та перехоплен-
ню шумового забруднення з навколишнього  
середовища (наприклад, від транспорту) або  
можуть виконувати безпосередню роль звукоізо-
ляції будівель.

Регулювання поверхневого стоку. У розрізі 
управління водними ресурсами міські зелені  
насадження здатні перехоплювати дощові опади, 
затримувати або уповільнювати зливовий стік 
і сприяти кращій інфільтрації, зменшуючи 
в такий спосіб частоту міських паводків і знижу-
ючи витрати на очищення зливових вод та пов’я-
зані з цим збитки. Водночас зменшується кіль-
кість води, що відводиться через каналізацію, 
навантажуючи очисні споруди. Зокрема, такі еле-
менти ландшафтного дизайну, як дощові сади 
та біоретенційні вали, окрім регулювання об’єму 

зливових вод, також позитивно впливають на 
якість води завдяки її фільтрації та очищенню.

Запобігання ерозії ґрунтів. Наявність зеленої 
інфраструктури сприяє значному зменшенню 
ерозійної активності. Рослинний покрив може 
перехоплювати дощові опади і зменшувати 
пряму водну ерозію, спричинену падінням кра-
пель дощу на поверхню ґрунту. Коріння дерев, 
чагарників, трави тощо здатне укріплювати та 
стабілізувати структуру ґрунту. Коріння зв’язує 
частинки ґрунту разом, підвищуючи його зв’яз-
ність і зменшуючи ймовірність ерозії, спричине-
ної вітром і водою. Це природне укріплення 
також здатне затримувати відкладення пожив-
них речовин, що підтримує родючість ґрунту.

Розуміння цінності екосистемних послуг зеле-
них насаджень в урбоекосистемах сприятиме  
ухваленню більш сталих рішень щодо міського 
планування та управління навколишнім середо-
вищем, посилить науково обґрунтовану аргумен-
тацію щодо їх збереження, розширення та утри-
мання зелених зон у містах, висвітлить ширші 
виклики для суспільства, пов’язані зі змінами 
в екосистемах, а також сприятиме збільшенню 
інвестицій в охорону природи, завдяки чому 
в довгостроковій перспективі відбудуться пози-
тивні зміни як для людей, так і для екосистем. 

Метою цього дослідження було проаналізу-
вати важливість зелених насаджень у міському 
середовищі, дослідити види регуляторних еко-
системних послуг на території університетсько-
го кампусу. 

Дослідження екосистемних послуг є доволі 
новим напрямом в Україні, проте дискусії та  
наукові роботи у сфері оцінювання екосистемних 
послуг стають дедалі більш актуальними у віт-
чизняному науковому дискурсі. Крім того, досі 
існує проблема розриву між наукою та політи-
кою, оскільки немає міждисциплінарної бази та 
методологічних інструментів, які б спрямову-
вали політиків від визначення та вимірювання 
екосистемних послуг до оцінювання їх та пере-
творення такого оцінювання на ефективні ін-
струменти політики та механізми управління 
у сфері землекористування та охорони довкілля, 
формування політики сталого розвитку, оціню-
вання екологічних компенсацій та стратегічного 
планування розвитку громад [8]. Порівняльна 
перевага економічного оцінювання полягає 
в тому, що воно показує важливість змін у забез-
печенні екосистемних послуг безпосередньо 
з погляду добробуту людини і використовує гро-
шові одиниці, що дає змогу легко передавати 
вартість і безпосередньо порівнювати її з вартіс-
тю інших товарів, послуг, інвестицій та впливів 
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в економіці [3,8,9]. Проте варто зазначити, 
що використання економічних підходів для оці-
нювання екосистемних послуг має певні обме-
ження. На відміну від витрат, оцінювання вигод 
із застосуванням ринкового підходу можливе 
лише для обмеженої частини екосистемних по-
слуг, що ускладнює їх комплексне вираження 
в грошовому еквіваленті [2,5].

Об’єкти і методи дослідження
Для проведення оцінювання екосистемних 

послуг зелених насаджень у міській екосистемі 
було обрано територію кампусу Національного 
університету «Києво-Могилянська академія», роз-
ташованого в Подільському районі міста Києва 
(рис. 1). 

Загальна площа дослідної ділянки становить 
4,58 га, з яких високоінтенсивна забудова займає 
2,16 га (асфальтове покриття), будівлі – 1,59 га, 
а зелені насадження – 0,83 га.

У травні 2024 року було проведено інвента-
ризацію 76 дерев, розташованих на території 
першого академічного містечка Національного 
університету «Києво-Могилянська академія». 
Відповідно до протоколу збору даних інстру-
менту MyTree, було зібрано такі польові дані, 
як вид кожного дерева, виміряно окружність 
стовбурів (на висоті 1,43 м), зафіксовано особ-
ливості розташування (вплив сонячного опро-
мінення, наближеність та напрямок до будівель, 
тип місця посадки), показники стану здоров’я 

дерев (прозорість крони, відмирання гілок, зне-
барвлення і відмирання листя) та симптоми на-
явності шкідників (пошкодження деревини,  
ексудація, гниття, втрата та в’ялість листя, 
епікормічні пагони).

Для оцінювання екосистемних послуг де-
ревних зелених насаджень було використано 
інструмент MyTree як частину набору інстру-
ментів i-Tree, розроблених Лісовою службою 
Міністерства сільського господарства США 
(USDA). Це комплексна програма, призначена 
для оцінювання екосистемних послуг окремих 
дерев або невеликих груп дерев [6]. Інстру-
мент використовує надійні наукові моделі 
та місцеві екологічні дані для точного оціню-
вання ролі дерев в екосистемі. На основі ви-
значених параметрів інструмент розраховує 
екологічні та економічні вигоди, які надають 
досліджені дерева за поточний рік, та розрахо-
вує їхні зміни за наступні 20 років. Зокрема, 
визначені переваги містять загальну вартість ($) 
екосистемних послуг, поглинання CO2 ($), 
секвестрацію вуглецю (кг), еквівалент СО2 (кг), 
регулювання дощового стоку ($), затримку 
дощового стоку (л), очищення повітря ($), 
а саме: затримку або поглинання СО, О3, NO2, 
SO2, PM2.5 (кг), заощадження енергії за рік ($), 
збереження електроенергії (кВт), економію 
палива для опалення (м3 природного газу), за-
побігання енергетичним викидам ($), а саме: 
CO2, CO, NO2, SO2, PM2.5 (кг). 

Рис. 1. Визначені межі дослідної ділянки
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Результати дослідження та їх обговорення
Аналіз видового різноманіття деревних видів 

рослин університетського кампусу та їхній вне-
сок у забезпечення регуляторних екосистемних 
послуг наведено в табл. 1. Всього було проведе-
но інвентаризацію 76 деревних насаджень. Де-
тальні дані про них (вид, стан дерева, окружність 
стовбура (см)), а також вартість екосистемних 
послуг за рік та за наступні 20 років ($) для кож-
ного дерева систематизовано за видами в алфа-
вітному порядку. 

Найбільш поширеними деревами є Aesculus 
hippocastanum (гіркокаштан звичайний) – 20 зна-
хідок, Picea pungens (ялина колюча) – 7, Malus 
pumila (яблуня райська) – 7, Picea abies (ялина 
європейська) – 6, Paulownia tomentosa (павлов-
нія повстиста) – 6 та Fraxinus excelsior (ясен 
звичайний) – 5.

Наявність 19 деревних видів рослин на площі 
4,58 га свідчить про високе видове багатство на 
території кампусу. Високе біорізноманіття має 
потенціал для стійкості до негативного впливу 
атмосферних забруднень, а також пом’якшення 
впливу кліматичних змін.

Більшість дерев на території першого академіч-
ного містечка університету належать до типу се-
редніх та великих дерев, з найбільшою окружні-
стю в представників Populus nigra (тополя 
чорна) – 422 см, Fraxinus excelsior (ясен звичай-
ний) – 346 см та Robinia pseudoacacia (робінія зви-
чайна) – 307 см. Крім того, є посадка молодих 
дерев, серед яких у видовому складі переважає 
Malus pumila (яблуня райська). Переважна кіль-
кість дерев розташована на відстані 3–10 м від уні-
верситетських будівель, що забезпечує затінення  
і, як наслідок, регулює місцевий мікроклімат та 
підвищує енергоефективність корпусів НаУКМА. 

Більшість екосистемних послуг, проаналізова-
них за допомогою інструменту MyTree, пов’язані 
з площею листкової поверхні дерев, яка залежить 
від їхнього розміру, виду та прозорості крони. 
Для ефективності забезпечення послуг зеленими 
насадженнями важливо, щоб дерева були особли-
во стійкими, щоб вижити в умовах міста з висо-
ким впливом забруднювальних речовин та інших 
чинників. Далі в польовому дослідженні було 
оцінено показники стану здоров’я дерев та наяв-
ність ушкоджень, спричинених шкідниками. 

Таблиця 1 
Інвентаризаційні дані та оцінка екосистемних послуг ($) за поточний рік

і наступні 20 років за видами (в алфавітному порядку)

№ 
об’єкта Вид Стан  

дерева
Окружність 
стовбура, см

Вартість 
регуляторних 
екосистемних 

послуг за рік, $

Вартість регуляторних 
екосистемних послуг 
за наступні 20 років, $

41 Acer platanoides Добрий 87 3,48 101,09
40 Acer platanoides Відмінний 166,3 5,99 133,42
76 Aesculus hippocastanum Прийнятний 179 20,97 431,67
75 Aesculus hippocastanum Прийнятний 137 19,01 391,37
74 Aesculus hippocastanum Прийнятний 244 24,31 499,76
73 Aesculus hippocastanum Прийнятний 138,5 19,07 392,74
72 Aesculus hippocastanum Прийнятний 183 21,16 435,68
71 Aesculus hippocastanum Прийнятний 210 22,52 463,43
70 Aesculus hippocastanum Прийнятний 125 18,49 380,54
69 Aesculus hippocastanum Прийнятний 165 20,29 417,88
68 Aesculus hippocastanum Прийнятний 140 19,15 394,13
67 Aesculus hippocastanum Прийнятний 163 20,21 415,92
66 Aesculus hippocastanum Прийнятний 203 16,50 342,49
65 Aesculus hippocastanum Прийнятний 178 15,25 317,03
64 Aesculus hippocastanum Прийнятний 131 13,08 272,27
63 Aesculus hippocastanum Прийнятний 161 14,44 300,35
62 Aesculus hippocastanum Прийнятний 210,5 16,88 350,30
61 Aesculus hippocastanum Прийнятний 183 15,49 322,04
60 Aesculus hippocastanum Прийнятний 247 18,79 389,39
59 Aesculus hippocastanum Прийнятний 202 16,45 341,43
58 Aesculus hippocastanum Прийнятний 197 16,18 336,28
57 Aesculus hippocastanum Прийнятний 210 16,85 349,79
15 Betula pendula Добрий 162,4 22,05 457,11
14 Betula pendula Добрий 156,6 21,74 450,54
7 Betula pendula Відмінний 71,5 23,35 524,94
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Продовження табл. 1 

№ 
об’єкта Вид Стан  

дерева
Окружність 
стовбура, см

Вартість 
регуляторних 
екосистемних 

послуг за рік, $

Вартість регуляторних 
екосистемних послуг 
за наступні 20 років, $

6 Betula pendula Добрий 65 21,55 476,61
10 Catalpa bignonioides Добрий 47 11,43 330,19
8 Catalpa bignonioides Відмінний 24 6,55 221,61
1 Fraxinus excelsior Відмінний 16,5 5,98 233,53

34 Fraxinus excelsior Відмираюче 
дерево

243,5 -1,88 -37,22

31 Fraxinus excelsior Добрий 112 2,41 55,46
29 Fraxinus excelsior Добрий 132 0,51 21,52
25 Fraxinus excelsior Прийнятний 346 22,25 446,73
50 Juglans regia Добрий 201 9,13 203,94
48 Juglans regia Прийнятний 201 16,95 356,73
52 Malus pumila Добрий 40,5 1,23 31,09
20 Malus pumila Добрий 97,2 1,65 18,85
9 Malus pumila Добрий 12,4 1,89 72,08
5 Malus pumila Відмінний 23,5 3,35 94,76
4 Malus pumila Відмінний 15 1,31 39,81
3 Malus pumila Відмінний 17,3 2,65 87,31
2 Malus pumila Відмінний 23 3,43 98,96

39 Paulownia tomentosa Відмінний 144,5 -2,68 -40,37
38 Paulownia tomentosa Відмінно 146,2 -2,62 -39,10
37 Paulownia tomentosa Відмінний 136,8 -2,96 -46,06
13 Paulownia tomentosa Добрий 129 5,20 137,22
12 Paulownia tomentosa Добрий 138,5 6,11 154,24
11 Paulownia tomentosa Добрий 102 3,41 91,24
46 Picea abies Прийнятний 86 28,98 645,29
33 Picea abies Добрий 52,9 13,44 336,52
32 Picea abies Добрий 168 33,06 666,49
28 Picea abies Добрий 27,5 2,57 79,32
27 Picea abies Добрий 31,5 3,08 105,14
26 Picea abies Відмінний 69,1 18,75 448,81
56 Picea pungens Добрий 54 3,56 85,97
55 Picea pungens Добрий 73 6,20 184,07
54 Picea pungens Добрий 103,5 15,42 353,60
53 Picea pungens Відмінний 81,5 8,68 249,73
18 Picea pungens Прийнятний 63 2,84 101,79
17 Picea pungens Добрий 149 19,46 402,83
16 Picea pungens Добрий 108 3,63 98,13
43 Populus nigra Прийнятний 422 8,82 173,53
30 Quercus robur Прийнятний 65 -2,86 -14,68
44 Robinia pseudoacacia Добрий 307 18,42 365,41
49 Sorbus aucuparia Добрий 34,5 -0,05 1,25
22 Sorbus aucuparia Добрий 65,2 17,57 494,08
36 Syringa vulgaris Добрий 53 1,46 38,17
35 Syringa vulgaris Добрий 45 1,21 32,72
45 Tilia cordata Добрий 132 6,67 143,87
42 Tilia cordata Добрий 187 3,41 76,53
24 Tilia cordata Відмінний 191 25,61 534,83
47 Ulmus laevis Прийнятний 79 3,90 157,07
23 Ulmus laevis Добрий 88,5 24,53 552,66
19 Ulmus laevis Відмінний 103,5 13,66 269,32
51 Viburnum obovatum Добрий 32 0,88 36,15
21 Viburnum obovatum Добрий 23 1,72 55,92

Сума 843,17 18895,24
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Стан 43 % із 76 досліджених деревних наса-
джень оцінено як «добрий» (немає 1–10 % листя); 
36 % – «прийнятний» (немає 11–25 % листя); 
20 % – «відмінний» (немає менше ніж 1 % листя); 
1 % (одне дерево) є «мертвим» – немає взагалі 
листового покриву. Найпоширенішими пробле-
мами (зокрема пов’язаними зі шкідниками) окре-
мих дерев є пошкодження деревини у вигляді  
вихідних отворів від комах, відшарування кори, 
ексудація (виділення речовини з пошкодженої  
ділянки дерева) та ознаки гниття (пластинчасті 
гриби, що ростуть на стовбурі). 

На 20 деревах найпоширенішого в посадці на 
дослідній ділянці виду – Aesculus hippocastanum 
(гіркокаштану звичайного) – восени 2022 року 
та навесні 2023 року було проведено кронування 
(метод радикальної обрізки), що негативно впли-
нуло на їхнє здоров’я і, як наслідок, на ефектив-
ність виконання ними важливих екосистемних 
функцій. Окрім деяких із низки зазначених вище 
проблем, на деревах гіркокаштану звичайного 
також розвинулись епікормічні пагони. Пагони 
частково замінили попередні крони дерев, проте 
їхня естетична та регуляторна функції значно 
знизились.

У табл. 2 продемонстровано оцінку еко-
системних послуг (у $) за рік та накопичувальну 
оцінку за наступні 20 років за кожним видом 
дерев у порядку спадання, а на рис. 2 подано по-
рівняльну діаграму на основі даних таблиці. 

Найбільшою є вартість послуг дерев Aesculus 
hippocastanum (гіркокаштану звичайного) – 
$365,09 за рік та $7544,49 за наступні 20 років, 
Picea abies (ялини європейської) – $99,88 
та $2281,57 відповідно, Picea pungens (ялини 
колючої) – $59,79 та $1476,12, Betula pendula 
(берези повислої) – $66,64 та $1452,09, Ulmus 
laevis (в’яза гладкого) – $42,09 та $979,05. 

У табл. 3 наведено результати оцінювання 
всіх екосистемних послуг досліджених дерев-
них насаджень. Визначені переваги належать 
до п’яти категорій регуляторних екосистем-
них послуг: поглинання CO2, регулювання 
дощового стоку, очищення повітря, заоща-
дження енергії та запобігання енергетичним 
викидам. За розрахунками MyTree, у загаль-
ній вартості вони становлять $847,29 за рік 
і за сприятливих умов за наступні 20 років 
спостерігатиметься їх значне зростання 
(у 22,3 раза) – до $18895,36. 

Таблиця 2 
Оцінка екосистемних послуг ($) за поточний рік і наступні 20 років за кожним видом

(у порядку спадання)

Вид Кількість 
дерев

Сума вартості  
екосистемних послуг  

за рік, $

Сума вартості  
екосистемних послуг  

за наступні 20 років, $
Aesculus hippocastanum 20 365,09 7544,49
Picea abies 6 99,88 2281,57
Picea pungens 7 59,79 1476,12
Betula pendula 3 66,64 1452,09
Ulmus laevis 3 42,09 979,05
Tilia cordata 3 35,69 755,23
Fraxinus excelsior 5 29,27 720,02
Juglans regia 2 26,08 560,67
Catalpa bignonioides 2 17,98 551,80
Sorbus aucuparia 2 17,52 495,33
Betula pendula 1 22,05 457,11
Malus pumila 7 15,51 442,86
Robinia pseudoacacia 1 18,42 365,41
Paulownia tomentosa 6 6,46 257,17
Acer platanoides 2 9,47 234,51
Populus nigra 1 8,82 173,53
Viburnum obovatum 2 2,60 92,07
Syringa vulgaris 2 2,67 70,89
Quercus robur 1 -2,86 -14,68
Загальний підсумок 76 843,17 18895,24
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Найбільшу вартість серед усіх регуляторних 
екосистемних послуг мають послуги заощаджен-
ня енергії ($485,08 за рік і $10791,14 за 20 років) 
та поглинання CO2 ($183,35 і $4129,15 відповід-
но). Порівняльну діаграму вартості детальніше 
за категоріями наведено на рис. 3. 

До екосистемної послуги поглинання CO2 
(вуглекислого газу) входять: 

–  секвестрація вуглецю (поглинання парни-
кового вуглекислого газу з повітря і його накопи-
чення у вигляді деревини) – 975,27 кг за рік 
і 21963,55 кг за наступні 20 років;

–  еквівалент СО2 (показник, що допомагає 
кількісно оцінити вплив дерев на зниження 
рівня CO2 в атмосфері) – 3575,97 кг і 80533,02 кг 
відповідно.

Екосистемна послуга регулювання дощово-
го стоку деревами за рік становить $41,05, а за 
наступні 20 років – $898,02. Передовсім вона 
покладається на об’єми дощового стоку,  
які затримує коренева система. За рік ці показ-
ники становили 17390,55 л та зростуть до 
380411,86 л затриманих зливових вод упро-
довж наступних 20 років.

Екосистемну послугу очищення повітря 
за допомогою MyTree було оцінено у $61,66 
за рік та $1342,66 за 20 років. Графічно дані 

очищення повітря для всіх категорій забрудню-
вальних речовин за наступні 20 років порівняно 
з 2023 роком репрезентовано на рис. 4. Як видно 
на діаграмі, найбільше дерева поглинають з ат-
мосферного повітря O3 (озон) – 30,15 кг за рік 
і 656,24 кг за наступні 20 років. SO2 (діоксид 
сірки) за обсягами поглинання посідає друге 
місце із 5,40 кг та 117,47 кг відповідно. Наступні 
за обсягом: NO2 (діоксид азоту) 2,50 кг (рік) 
та 54,45 кг (20 років), PM2.5 (дрібнодисперсні 
частинки) – 1,57 кг (рік) та 34,26 кг (20 років), 
і найменше дерева поглинають CO (чадний 
газ) – лише 0,63 кг (рік) та 13,78 кг (20 років). 

До найбільш вартісної екосистемної послуги – 
заощадження енергії – входять показники:

–  збереження електроенергії: 4617,19 кВт 
за рік і 100448,21 кВт у накопиченні за наступні 
20 років;

–  економія палива для опалення: 390 м3 при-
родного газу за рік і 8032 м3 за 20 років.

Послуга заощадження енергії безпосередньо 
пов’язана із запобіганням енергетичним вики-
дам. Зокрема, річну вартість цієї послуги оці-
нено в $76,15, а за наступні 20 років вона  
кумулятивно становитиме $1734,39. Найбільшу 
вартість мають показники запобігання викидам 
CO2: 1407,65 кг за рік і 32134,14 кг за 20 років.

Рис. 2. Порівняльна діаграма вартості регуляторних екосистемних послуг ($)  
за видами за поточний рік і наступні 20 років
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Рис. 3. Порівняльна діаграма вартості регуляторних екосистемних послуг ($) за категоріями  
за поточний рік і наступні 20 років

Таблиця 3 
Регуляторні екосистемні послуги деревних насаджень  

на території першого академічного містечка НаУКМА за поточний рік і наступні 20 років

Вид  
екосистемних послуг

Оцінка  
за рік

Накопичувальна оцінка  
за наступні 20 років

Загальна вартість, $ 847,29 18895,36
Поглинання CO2, $ 183,35 4129,15
Секвестрація вуглецю, кг* 975,27 21963,55
Еквівалент СО2, кг** 3575,97 80533,02
Регулювання дощового стоку, $ 41,05 898,02
Затримка дощового стоку, л 17390,55 380411,86
Очищення повітря, $ 61,66 1342,66
СО, кг 0,63 13,78
О3, кг 30,15 656,24
NO2, кг 2,50 54,45
SO2, кг 5,40 117,47
PM2.5, кг 1,57 34,26
Заощадження енергії, $*** 485,08 10791,14
Збереження електроенергії, кВт 4617,19 100448,21
Економія палива для опалення, м3 природного газу -390,00 -8032,00
Запобігання енергетичним викидам, $ 76,15 1734,39
CO2, кг 1407,65 32134,14
CO, кг 1,40 30,74
NO2, кг 0,30 6,72
SO2, кг 3,35 75,63
PM2.5, кг 0,47 10,33

* Для великих дерев поглинання CO2 зменшується через втрату CO2 під час опаду/обслуговування (обрізки або 
кронування).

** Еквівалент CO2 оцінюють обчисленням кількості атмосферного CO2, що поглинається деревами для забезпечення 
вуглецю, збереженого в тканинах окремих дерев.

*** Позитивні значення енергії вказують на заощадження або зменшення викидів. Негативні значення вказують на 
збільшення використання або викидів. Електрика, використана для охолодження та обігріву, а також паливо 
(природний газ або нафта), використане для обігріву, базуються на типовому використанні для обраного місця.
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Висновки
Проведені дослідження підтвердили важли-

вість і цінність регуляторних екосистемних по-
слуг, які забезпечують зелені насадження для пер-
шого академічного містечка як частини кампусу 
Національного університету «Києво-Могилянська 
академія». Для ефективності екосистемних по-
слуг важливо, щоб дерева на території кампусу 
були стійкими до умов міського середовища з ви-
соким впливом забруднювачів та інших стресо-
вих чинників. Проведена інвентаризація підкрес-
лює необхідність впровадження практик сталого 
озеленення й догляду за деревами для підвищен-
ня стійкості та екосистемних послуг зелених  
насаджень кампусу. Слід уникати радикальних 
методів обрізки, як-от кронування, особливо 
на здорових деревах без попередніх ознак не-
обхідності таких втручань. Така практика може 
спричинити значний стрес і знизити ефективність 
екосистемних послуг дерев. Натомість можна за-
стосовувати санітарний або обмежений методи 
обрізки в межах комплексного підходу до догляду 
за насадженнями. У міському ландшафті потріб-
но надавати пріоритет висадженню дерев, які є 
найефективнішими для місцевої екосистеми для 
протистояння антропогенно зумовленим еколо-
гічним проблемам.

За розрахунками MyTree, загальна річна вар-
тість екосистемних послуг деревних зелених 
насаджень кампусу становить $847,29. За спри-
ятливих умов, за прогнозами, ця вартість значно 
зросте – у 22,3 раза протягом наступних 20 років, 
досягнувши $18895,36. Найбільшою є вартість 

екосистемних послуг таких деревних видів, 
як Aesculus hippocastanum (гіркокаштан звичай-
ний), Picea abies (ялина європейська), Picea 
pungens (ялина блакитна), Betula pendula (береза 
повисла) та Ulmus laevis (в’яз гладкий).

Найбільшу вартість серед усіх регуляторних 
екосистемних послуг мають послуги заоща-
дження енергії та поглинання парникового вуг-
лекислого газу. Дерева відіграють важливу роль 
у регулюванні мікроклімату, завдяки чому  
протидіють відчутним наслідкам змін клімату 
в місті, а також дають змогу заощаджувати елек-
троенергію, що використовується для охоло-
дження та опалення. Завдяки зменшенню вико-
ристання природного газу та нафти для опалення 
зелені насадження також допомагають запобігти 
енергетичним викидам.

З-поміж забруднювальних речовин атмосфер-
ного повітря найбільше дерева першого академіч-
ного містечка поглинають озону та діоксиду сірки. 
Дія озону особливо шкідлива в приземному шарі 
і може погіршити легеневі захворювання, як-от 
астма, а діоксид сірки може ускладнювати дихан-
ня, сприяти утворенню кислотних дощів та смогу, 
реагуючи з іншими речовинами в повітрі. Отже, 
екосистемна послуга очищення повітря має безпо-
середній позитивний вплив на здоров’я людини. 

Загалом, дослідження підтвердило важли-
вість моніторингу й оцінювання екосистемних 
послуг зелених насаджень в урбоекосистемах 
для ухвалення сталих рішень щодо розвитку 
міських територій, підтримання добробуту і здо-
ров’я населення.

Рис. 4. Діаграма кількісної оцінки екосистемної послуги очищення повітря (кг)  
за забруднювальними речовинами за поточний рік і наступні 20 років
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ASSESSMENT OF REGULATORY ECOSYSTEM SERVICES OF GREEN PLANTS 
IN URBAN ECOSYSTEMS

Abstract
The article presents the results of research on the assessment of ecosystem services of green tree stands 

on the territory of the first academic campus of the National University of Kyiv-Mohyla Academy using the 
MyTree tool. It is a part of the i-Tree tool set developed by the Forest Service of the United States Department 
of Agriculture (USDA) of the comprehensive program, designed to assess the ecosystem services provided 
by individual trees or small groups of trees. Research has established that the most important regulatory 
services were carbon dioxide absorption, microclimate regulation, energy saving, air purification from 
ozone and sulfur dioxide. Calculations by the MyTree tool show the annual cost of tree planting services on 
campus and its projected cumulative growth after 20 years. According to the calculations of the MyTree 
tool, this year’s cost of tree plantation services of the first academic campus of the National University of 
Kyiv-Mohyla Academy was $847.29, and according to forecasts, after 20 years it will cumulatively increase 
to $18,895.36. Estimates of the cost of individual components of regulatory ecosystem services are provided. 
The cumulative estimate over the next 20 years for CO2 sequestration was $4,129.15, which includes the 
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sequestration of 21,963.55 kg of carbon. Air purification for 20 years is estimated at $1,342.66, which 
includes absorption and neutralization of 656.24 kg of O3, 117.47 kg of SO2, 54.45 kg of NO2, and 34.26 kg 
of solid dust particles PM2.5. Energy savings are estimated at $10,791.14, which includes energy savings of 
100,448.21 kW. The tree species Aesculus hippocastanum (Bitter chestnut), Picea abies (European spruce), 
Picea pungens (Blue spruce), Betula pendula (Hanging birch) and Ulmus laevis (Smooth elm) provide the 
highest value of services. The results of this study can be used in the future to improve the planning and 
management of green areas of the university campus, taking into account the value of their ecosystem 
services.

In general, the study confirmed the importance of monitoring and evaluating the ecosystem services of 
green spaces in urban ecosystems for making sustainable decisions regarding the development of urban 
areas, supporting the well-being and health of the population. 

Keywords: ecosystem services, urban ecosystems, MyTree tool, sustainable urban development.
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ВПЛИВ І НАСЛІДКИ ВОЄННИХ ДІЙ  
ДЛЯ ПРИРОДООХОРОННИХ ТЕРИТОРІЙ  

ТА ОБ’ЄКТІВ ПРИРОДНО-ЗАПОВІДНОГО ФОНДУ  
В МЕЖАХ ЗЕМЕЛЬ ДП «ЛІСИ УКРАЇНИ»

У статті наведено дані про негативний вплив воєнних дій на об’єкти природно-заповідного фонду 
(ПЗФ), що перебувають в управлінні ДП «Ліси України», в межах лісових офісів станом на 1 березня 
2024 р. Вплив воєнних дій на об’єкти ПЗФ було проаналізовано за десятьма чинниками.

Встановлено, що із 9 лісових офісів ДП «Ліси України» негативний вплив воєнних дій на об’єк-
ти ПЗФ виявлено на території Південного, Східного, Слобожанського, Північного та Столично-
го лісових офісів.

Негативного впливу воєнних дій зазнали 45 об’єктів природно-заповідного фонду, розташованих 
на землях лісогосподарського призначення, що перебувають у постійному користуванні ДП «Ліси 
України», загальною площею 36441,0 га.

Ключові слова: Державне підприємство «Ліси України», природно-заповідний фонд України, 
наслідки воєнних дій, лісові офіси, вплив воєнних дій.

Вступ
Агресія російської федерації проти України, 

що розпочалася у 2014 р., завдала великої шкоди 
довкіллю, зокрема й лісовим екосистемам. З по-
чатком повномасштабного вторгнення у 2024 р. 
вплив воєнних дій на лісовий фонд України став 
надзвичайно руйнівним. Особливо негативним 
є вплив воєнних дій на об’єкти природно-запо-
відного фонду, які є особливо цінними та враз-
ливими лісовими екосистемами. ДП «Ліси  
України» є найбільшим лісокористувачем України 
і одним із найбільших лісокористувачів Європи, 
в управлінні якого перебуває 6,6 млн га лісового 
фонду, з них 1,05 млн га припадає на території 
природно-заповідного фонду. 

Метою цього дослідження було встановити 
наслідки воєнних дій для об’єктів природно- 
заповідного фонду, що перебувають в управлінні 

державного спеціалізованого господарського під- 
 приємства «Ліси України». 

Методи досліджень
Було опрацьовано дані про негативний вплив 

воєнних дій на об’єкти природно-заповідного 
фонду (ПЗФ), що перебувають в управлінні 
ДП «Ліси України», в межах лісових офісів ста-
ном на 1 березня 2024 р. Вплив воєнних дій на 
об’єкти ПЗФ було проаналізовано за десятьма 
чинниками, запропонованими А. Д. Кузиком 
і В. І. Товарянським [1] (ці чинники використо-
вують для визначення впливу воєнних дій на лі-
сові екосистеми України):

1)  вибухи різноманітних боєприпасів, ракет 
та мін;

2)  кулі та фрагменти боєприпасів, що розі - 
рвалися;

© Болоховець Ю. В., Лицур І. М., Шеремет І. М., Рак О. О., Партика Н. В., 2024
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3)  падіння підбитих літальних апаратів і ракет;
4)  вибухи і займання військової техніки 

внаслідок влучання снарядів, наїздів на міни;
5)  пожежі внаслідок підпалу чи вибухів, по-

жежі, які неможливо було оперативно ліквідувати 
через активні бойові дії чи повітряну небезпеку;

6)  пересування військової техніки;
7)  будівництво інженерних укріплень;
8)  неконтрольовані вирубування дерев як бу-

дівельного матеріалу та палива;
9)  залишені та захоронені тіла загиблих 

людей і тварин;
10)  залишене сміття, пально-мастильні мате-

ріали, залишки техніки та озброєння.
Всі об’єкти природно-заповідного фонду за 

наслідками негативного впливу воєнних дій було 
поділено на чотири категорії [1]:

1)  об’єкти ПЗФ, на території яких відбува-
лись активні наземні бойові дії;

2)  об’єкти ПЗФ, території яких зазнали ура-
жень авіаційними бомбардуваннями та обстрі-
лами далекобійної артилерії, ракетами, БПЛА;

3)  об’єкти ПЗФ, на території яких базували-
ся військові підрозділи;

4)  об’єкти ПЗФ, території яких заміновані.
Задля нерозголошення інформації, що може 

містити військову таємницю, ми не вказуємо вплив 
воєнних чинників на кожен конкретний об’єкт 
ПЗФ, а проаналізували інформацію сумарно, на 
основі матеріалів, отриманих від лісових офісів.

Розрахунок збитків було здійснено за «Ме-
тодикою визначення шкоди та збитків, завданих 
територіям та об’єктам природно-заповідного 
фонду внаслідок збройної агресії Російської 
Федерації» [2]. 

Результати дослідження та їх обговорення
Із 9 лісових офісів ДП «Ліси України» нега-

тивний вплив воєнних дій на об’єкти ПЗФ вияв-
лено на території Південного, Східного, Слобо-
жанського, Північного та Столичного лісових 
офісів. 

У табл. 1 наведено об’єкти ПЗФ Південного 
лісового офісу, що зазнали негативного впливу 
воєнних дій.

Як видно з табл. 1, у Південному лісовому 
офісі негативного впливу воєнних дій зазнали 
9 об’єктів ПЗФ, з них 8 об’єктів розташовані 
в Миколаївській області та 1 – в Одеській.  
Сумарна площа охоронних територій, що по-
страждали в межах земель Південного лісово-
го офісу, становить 14220,3 га. Розмір збитків, 
завданих об’єктам ПЗФ, розраховано для лісо-
вого заказника загальнодержавного значення 
«Рацинська дача» та парку-пам’ятки садо-
во-паркового мистецтва місцевого значення 
«Валекруч-Негай» – становить сумарно 
6503,04 тис. грн. Для 7 об’єктів ПЗФ у межах 
Південного лісового офісу суму збитків поки 
що не розраховано. 

Таблиця 1
Негативний вплив воєнних дій на об’єкти ПЗФ Південного лісового офісу

№ 
з/п

Назва об’єкта 
ПЗФ

Область,  
філія, в якій 

розташований 
об’єкт ПЗФ

Категорія  
ПЗФ

Площа,  
га

Розмір шкоди/
збитків, завданих 

об’єкту ПЗФ,  
тис. грн

1 Мішково-
Погорілове

Миколаївська обл. 
«Миколаївське ЛГ»

лісовий заказник 
місцевого значення

180 поки що 
не розраховано

2 Михайло-
Ларинський

Миколаївська обл. 
«Миколаївське ЛГ»

ботанічний заказник 
місцевого значення

14,8 поки що 
не розраховано

3 Балабанівка Миколаївська обл. 
«Миколаївське ЛГ»

лісовий заказник 
місцевого значення

510 поки що 
не розраховано

4 Петрово-
Солониський

Миколаївська обл. 
«Миколаївське ЛГ»

ландшафтний заказник 
місцевого значення

150,5 поки що 
не розраховано

5 Андріївське Миколаївська обл. 
«Миколаївське ЛГ»

заповідне урочище 
місцевого значення

1294,0 поки що 
не розраховано

6 Білобережжя 
Святослава

Миколаївська обл. 
«Миколаївське ЛГ»

національний 
природний парк

9205,2 тимчасово окупована 
територія

7 Кінбурнська коса Миколаївська обл. 
«Миколаївське ЛГ»

регіональний 
ландшафтний парк

147,8 тимчасово окупована 
територія

8 Рацинська дача Миколаївська обл. 
«Вознесенське ЛГ»

лісовий заказник 
загальнодержавного 

значення

1782 236,04

9 Валекруч-Негай Одеська обл. 
«Балтське ЛГ»

парк-пам’ятка садово-
паркового мистецтва 
місцевого значення

936 6267

Всього по офісу 14220,3 6503,04
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У табл. 2 наведено об’єкти ПЗФ Східного лі-
сового офісу, що зазнали негативного впливу 
воєнних дій.

Як видно з табл. 2, у Східному лісовому офісі 
негативного впливу воєнних дій зазнали 7 об’єктів 
ПЗФ, розташованих у Дніпропетровській області. 
Сумарна площа охоронних територій, що по-
страждали в межах земель Східного лісового офісу, 
становить 3437,9 га. Розмір збитків, завданих 
об’єктам ПЗФ, розраховано для ландшафтного 

заказника загальнодержавного значення «Дібров-
ський ліс», пам’яток природи місцевого значення 
«Білі тополі» та «Нікопольські плавні» та регіо-
нального ландшафтного парку «Балка Кобильна» – 
становить 817272,44 тис. грн. Для 4 об’єктів ПЗФ 
у межах Східного лісового офісу суму збитків 
поки що не розраховано.

У табл. 3 наведено об’єкти ПЗФ Слобожан-
ського лісового офісу, що зазнали негативного 
впливу воєнних дій.

Таблиця 2
Негативний вплив воєнних дій на об’єкти ПЗФ Східного лісового офісу

№ 
з/п

Назва об’єкта 
ПЗФ

Область,  
філія, в якій 

розташований 
об’єкт ПЗФ

Категорія  
ПЗФ

Площа, 
га

Розмір шкоди/
збитків, завданих 

об’єкту ПЗФ,  
тис. грн

1 Дібровський ліс Дніпропетровська обл. 
«Новомосковське ЛГ»

лісовий заказник 
загальнодержавного 

значення

1079 630651,400

2 Самарські плавні Дніпропетровська обл. 
«Новомосковське ЛГ»

ландшафтний заказник 
місцевого значення

963,7 поки що 
не розраховано

3 Комарівщина Дніпропетровська обл. 
«Новомосковське ЛГ»

ландшафтний заказник 
загальнодержавного 

значення

288 поки що 
не розраховано

4 Межиріччя Дніпропетровська обл. 
«Новомосковське ЛГ»

ландшафтний заказник 
загальнодержавного 

значення

732,5 поки що 
не розраховано

5 Білі тополі Дніпропетровська обл. 
«Дніпровське ЛГ»

пам’ятка природи 
місцевого значення

1 25

6 Балка Кобильна Дніпропетровська обл. 
«Дніпровське ЛГ»

регіональний 
ландшафтний парк

376 180000

7 Нікопольські 
плавні

Дніпропетровська обл. 
«Дніпровське ЛГ»

пам’ятка природи 
місцевого значення

3,7 93

Всього по офісу 3437,9 817272,44

Таблиця 3
Негативний вплив воєнних дій на об’єкти ПЗФ Слобожанського лісового офісу

№ 
з/п

Назва об’єкта  
ПЗФ

Область, 
філія, в якій 

розташований
об’єкт ПЗФ

Категорія 
ПЗФ

Площа, 
га

Розмір шкоди/
збитків, завданих 

об’єкту ПЗФ,  
тис. грн

1 Печенізьке поле Харківська обл.
«Чугуєво-Бабчанське ЛГ»

регіональний 
ландшафтний парк 
місцевого значення

72 поки що 
не розраховано

2 Малинівський Харківська обл.
«Чугуєво-Бабчанське ЛГ»

ландшафтний заказник 
місцевого значення

2257,1 поки що 
не розраховано

3 Печенізька 
лісова дача

Харківська обл.
«Чугуєво-Бабчанське ЛГ»

ландшафтний заказник 
місцевого значення

5298,8 поки що 
не розраховано

4 Кочетоцька 
лісова дача

Харківська обл.
«Чугуєво-Бабчанське ЛГ»

ландшафтний заказник 
місцевого значення

2163,3 поки що 
не розраховано

5 Кулаківський Харківська обл.
«Чугуєво-Бабчанське ЛГ»

лісовий заказник 
місцевого значення

455 поки що 
не розраховано

6 Миколаївські 
насадження

Харківська обл.
«Чугуєво-Бабчанське ЛГ»

лісове урочище 248 поки що 
не розраховано

7 Кравцівський Харківська обл.
«Чугуєво-Бабчанське ЛГ»

ентомологічний 
заказник місцевого 

значення

6,4 поки що 
не розраховано

Всього по офісу 10800,6 поки що 
не розраховано



56 e-ISSN 2663-0613. Наукові записки НаУКМА. Біологія і екологія. 2024. Том 7

Як видно з табл. 3, у Слобожанському лісово-
му офісі негативного впливу воєнних дій зазнали 
7 об’єктів ПЗФ, які розташовані в Харківській 
області. Сумарна площа охоронних територій, 
що постраждали в межах земель Слобожанського 
лісового офісу, становить 10800,6 га. Розмір збит-
ків, завданих об’єктам ПЗФ у межах Слобожан-
ського лісового офісу, поки що не розраховано.

У табл. 4 наведено об’єкти ПЗФ Північного 
лісового офісу, що зазнали негативного впливу 
воєнних дій. 

Як видно з табл. 4, у Північному лісовому 
офісі негативного впливу воєнних дій зазнали 
3 об’єкти природно-заповідного фонду, два з яких 
розташовані в Чернігівській області і один – 
у Сумській. Сумарна площа охоронних територій, 
що постраждали в межах земель Північного лісо-
вого офісу, становить 4330,1 га. Розмір збитків, 
завданих об’єктам ПЗФ у межах Північного лісо-
вого офісу, поки що не розраховано.

У табл. 5 наведено об’єкти ПЗФ Столичного 
лісового офісу, що зазнали негативного впливу 
воєнних дій. 

Як видно з табл. 5, у Столичному лісовому офісі 
негативного впливу воєнних дій зазнали 19 об’єк-
тів природно-заповідного фонду, які розташовані 
в Київській області. Сумарна площа охоронних те-
риторій, що постраждали в межах земель Столич-
ного лісового офісу, становить 1797,9 га. Розмір 
збитків, завданих об’єктам ПЗФ у межах Столич-
ного лісового офісу, поки що не розраховано.

Отже, негативного впливу воєнних дій зазнали 
45 об’єктів природно-заповідного фонду, роз-
ташованих на землях лісогосподарського призна-
чення, що перебувають у постійному користуванні 
ДП «Ліси України», загальною площею 36441,0 га. 
З них на території 20 об’єктів ПЗФ відбувались ак-
тивні наземні бойові дії; території 37 об’єктів зазна-
ли уражень авіаційними бомбардуваннями та об-
стрілами далекобійної артилерії, ракетами, БПЛА; 
на території 40 об’єктів ПЗФ базувалися військові 
підрозділи і території 27 об’єктів ПЗФ заміновано. 

За чинниками впливу 17 об’єктів ПЗФ по-
страждали від вибухів різноманітних боєприпасів, 
ракет та мін; 11 об’єктів ПЗФ забруднені кулями 
та фрагментами боєприпасів, що розірвалися; 
на території 11 об’єктів ПЗФ містяться фрагменти 
підбитих літальних апаратів і ракет; 3 об’єкти по-
страждали в результаті вибухів і займання військо-
вої техніки внаслідок влучання снарядів чи наїздів 
на міни. Через пожежі, що виникли внаслідок під-
палу чи вибухів (рис. 1–2), пожежі, які неможливо 
було оперативно ліквідувати через активні бойові 
дії чи повітряну небезпеку (рис. 3–5), постраждало 
6 об’єктів ПЗФ [3]. По території 15 об’єктів ПЗФ 
було зафіксовано пересування військової техніки; 
будівництво інженерних укріплень виявлено на те-
риторії 11 об’єктів ПЗФ. Неконтрольовані вирубу-
вання дерев як будівельного матеріалу та палива 
виявлено на 16 об’єктах ПЗФ. Сміття, пально- 
мастильні матеріали, залишки техніки та озбро-
єння виявлено на території 7 об’єктів ПЗФ. Інфор-
мації про залишені та захоронені тіла загиблих 
людей і тварин на території об’єктів ПЗФ немає. 

Впливу трьох і більше чинників воєнних дій 
зазнали 19 об’єктів ПЗФ, впливу 6 і більше чинни-
ків – 8 об’єктів і впливу 9 чинників – один об’єкт.

Висновки
1. Негативного впливу воєнних дій зазнали 

45 територій та об’єктів природно-заповідного 
фонду, що перебувають на балансі ДП «Ліси 
України», загальною площею 36441,0 га.

2. Найчастіше території об’єктів природно- 
заповідного фонду зазнавали негативного впливу 
воєнних дій внаслідок уражень авіаційними бом-
бардуваннями та обстрілами далекобійної арти-
лерії, ракетами, БПЛА (37 об’єктів) та базування 
військових підрозділів (40 об’єктів).

3. Впливу трьох і більше негативних чинни-
ків воєнних дій зазнали 19 об’єктів ПЗФ, впливу 
6 і більше чинників – 8 об’єктів і впливу 9 чин-
ників – один об’єкт. У разі спільної дії кількох 
негативних чинників воєнних дій вибухи 

Таблиця 4
Негативний вплив воєнних дій на об’єкти ПЗФ Північного лісового офісу

№
з/п

Назва 
об’єкта 

ПЗФ

Область, 
філія, в якій 

розташований
об’єкт ПЗФ

Категорія 
ПЗФ

Площа,  
га

Розмір шкоди/
збитків, завданих 

об’єкту ПЗФ,  
тис. грн

1 Олишівська дача Чернігівська обл.
«Чернігівське ЛГ»

лісовий заказник 
місцевого значення

535 поки що 
не розраховано

2 Олишівський Чернігівська обл.
«Чернігівське ЛГ»

ботанічний заказник 
місцевого значення

31,1 поки що 
не розраховано

3 Монастирський 
ліс

Сумська обл.
«Конотопське ЛГ»

ландшафтний заказник 
місцевого значення

864 поки що 
не розраховано

Всього по офісу 4330,1 поки що 
не розраховано
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різноманітних боєприпасів, ракет та мін найчас-
тіше супроводжувалися кулями та фрагментами 
боєприпасів, що розірвалися, а також падінням 
підбитих літальних апаратів і ракет – 8 разів; 
пересування військової техніки найчастіше 
супроводжується будівництвом інженерних 
укріплень та неконтрольованим вирубуванням 
дерев – 12 разів.

4. Розмір збитків для об’єктів природно-запо-
відного фонду розраховано для 6 об’єктів ПЗФ 
на території Південного та Східного лісового 
офісів – сумарно становить 817272,44 тис. грн. 
Для 39 об’єктів ПЗФ розмір збитків поки що  

не розраховано у зв’язку з обмеженим доступом 
і неможливістю проведення відповідних обсте-
жень та експертиз і залишається актуальним 
завданням. 

5. Для ліквідації наслідків негативного впли-
ву воєнних дій на об’єкти ПЗФ потрібно розра-
хувати збитки, завдані довкіллю, проводити 
розмінування та дослідження території об’єктів 
заповідного фонду на наявність вибухонебезпеч-
них предметів, а також провести необхідні сані-
тарні рубки, щоб запобігти масовому розмно-
женню шкідників на загиблих та ослаблених 
деревах, що постраждали внаслідок пожеж.

Таблиця 5
Негативний вплив воєнних дій на об’єкти ПЗФ Столичного лісового офісу

№
з/п

Назва  
об’єкта  

ПЗФ

Область, 
філія, в якій 

розташований
об’єкт ПЗФ

Категорія 
ПЗФ

Площа,  
га

Розмір шкоди/
збитків, завданих 

об’єкту ПЗФ,  
тис. грн

1 Чапля Київська обл.
«Іванківське ЛГ»

орнітологічний заказник 
місцевого значення

1,3 поки що 
не розраховано

2 Чорний лелека Київська обл.
«Іванківське ЛГ»

орнітологічний заказник 
місцевого значення

3,2 поки що 
не розраховано

3 Сосново-дубові 
насадження

Київська обл.
«Іванківське ЛГ»

пам’ятка природи  
місцевого значення

3,8 поки що 
не розраховано

4 Двоярусні 
насадження 

Київська обл.
«Іванківське ЛГ»

пам’ятка природи  
місцевого значення

2,9 поки що 
не розраховано

5 Соснові 
насадження

Київська обл.
«Іванківське ЛГ»

пам’ятка природи  
місцевого значення

4,5 поки що 
не розраховано

6 Соснові 
насадження

Київська обл.
«Іванківське ЛГ»

пам’ятка природи  
місцевого значення

3,8 поки що 
не розраховано

7 Двоярусні 
насадження

Київська обл.
«Іванківське ЛГ»

пам’ятка природи  
місцевого значення

6,2 поки що 
не розраховано

8 Соснові 
насадження

Київська обл.
«Іванківське ЛГ»

пам’ятка природи  
місцевого значення

10 поки що 
не розраховано

9 Соснові 
насадження

Київська обл.
«Іванківське ЛГ»

пам’ятка природи  
місцевого значення

7 поки що 
не розраховано

10 Мішані 
насадження

Київська обл.
«Іванківське ЛГ»

пам’ятка природи  
місцевого значення

3,1 поки що 
не розраховано

11 Гайдамацьке 
болото

Київська обл.
«Іванківське ЛГ»

ландшафтний заказник 
місцевого значення

751 поки що 
не розраховано

12 Коблицький ліс Київська обл.
«Іванківське ЛГ»

заповідне урочище
місцевого значення

148 поки що 
не розраховано

13 Жуків хутір Київська обл.
«Київське ЛГ»

лісовий заказник 
загальнодержавного 

значення

622,5 поки що 
не розраховано

14 Гореницький Київська обл.
«Київське ЛГ»

лісовий заказник  
місцевого значення

230,6 поки що 
не розраховано

15 Калитянська дача Київська обл.
«Київське ЛГ»

ландшафтний заказник 
загальнодержавного 

значення

1162 поки що 
не розраховано

16 Плахтянський Київська обл.
«Київське ЛГ»

ландшафтний заказник 
місцевого значення

227,2 поки що 
не розраховано

17 Корчуватник Київська обл.
«Київське ЛГ»

заповідне урочище  
місцевого значення

41 поки що 
не розраховано

18 Пужа Київська обл.
«Київське ЛГ»

заповідне урочище  
місцевого значення

10 поки що 
не розраховано

19 Яхнівський Київська обл.
«Тетерівське ЛГ»

ландшафтний заказник 
місцевого значення

414 поки що 
не розраховано

Всього по офісу 3652,1 поки що 
не розраховано
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Рис. 1. Місце влучання артилерійського снаряда 
в лісовому заказнику місцевого значення «Балабанівка» 

(фото: березень 2024 р.)

Рис. 3. Загиблі внаслідок пожежі культури сосни в заповідному урочищі місцевого значення  
«Андріївське» (фото: травень 2024 р.)

Рис. 2. Наслідки пожежі, що виникла  
в лісовому заказнику місцевого значення «Балабанівка» 

в результаті артилерійського обстрілу  
(фото: березень 2024 р.)
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Рис. 4. Наслідки низової пожежі в заповідному урочищі «Андріївське»  
(фото: травень 2024 р.)

Рис. 5. Наслідки верхової пожежі в заповідному урочищі місцевого значення  
«Андріївське» (фото: травень 2024 р.)
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IMPACT AND CONSEQUENCES OF MILITARY ACTIONS FOR NATURE 
PROTECTION AREAS AND OBJECTS OF THE NATURE RESERVE FUND WITHIN 

THE BOUNDARIES OF THE STATE ENTERPRISE “FORESTS OF UKRAINE” LANDS

Abstract
The study analyzed data on the negative impact of military actions on the objects of the nature reserve 

fund under the management of the State Enterprise “Forests of Ukraine” within the forest offices as of 
March 1, 2024. The impact of military actions on Nature Reserve Fund (NRF) objects was analyzed 
according to ten factors. It was established that out of the 9 Forest offices of the State Enterprise “Forests of 
Ukraine”, the negative impact of military operations on NRF objects was noted in the territory of the 
Southern, Eastern, Slobozhansky, Northern and Capital forest offices.

45 objects of the Nature Reserve Fund, which are located on the lands of forestry purpose, and are in 
permanent use of the State Enterprise “Forests of Ukraine” with a total area of 36,441.0 hectares, were 
negatively affected by the military operations. Most often, the territories of the objects of the nature reserve 
fund were negatively affected by military operations as a result of damage by aerial bombardment and 
shelling of long-range artillery, missiles, UAVs (37 objects) and the basing of military units (40 objects). 
The 19 NRF objects were affected by three or more negative factors of military operations, which included 
explosions of various ammunition, rockets and mines, most often accompanied by bullets and fragments of 
ammunition that exploded, as well as the fall of downed aircraft and missiles. The construction of engineering 
fortifications and the uncontrolled felling of trees often accompanied the movement of military equipment.

The amount of damage to the objects of the nature reserve fund was calculated for 6 objects of the NRF 
on the territory of the Southern and Eastern forest offices and totals UAH 817,272.44. For 39 NRF objects, 
the amount of damages has not yet been calculated due to limited access and the impossibility of conducting 
relevant surveys and examinations and remains an urgent task.

In order to eliminate the consequences of the negative impact of military operations on the NRF objects, it is 
necessary to calculate the damage caused to the environment, carry out demining. An important task is to conduct 
an inspection of the protected areas for the presence of explosive objects, as well as carry out the necessary 
sanitary felling to prevent the mass reproduction of pests on the dead and weakened trees damaged by fires.

Keywords: State Enterprise “Forests of Ukraine”, Nature Reserve Fund, consequences of military 
operations, Forest Offices, the impact of military operations.
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